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TETRAPLOID SUGAR BEETS FROM 
COLCHICINE TREATMENTS 


BY J. RASMUSSON and ALBERT LEVAN 


S. S. A.”S BEET BREEDING STATION HILLESHOG, LANDSKRONA, SWEDEN 


(A Preliminary Note) 





| ies since the discovery was made that colchicine could be used 
for inducing chromosome doublings, experiments have been in 
progress here at Hilleshég for producing a tetraploid sugar beet. As 
these experiments have now been crowned with success it seems to be 
appropriate to give a short account of our work. More detailed papers 
will be published on the artificially produced tetraploid beets later on. 
This work will then be divided so that RASMUSSON will report on their 
genetics and breeding behaviour, and LEVAN on their cytology. 

Our first attempts to utilize the new colchicine method for inducing 
tetraploidy in sugar beets were started in December 1937. The problem 
was attacked along three different lines: 1. seed treatment, 2. application 
of colchicine agar to seedlings and first year plants, and 3. treatment 
of shooting seed plants. Both the first methods gave, it is true, an 
immediate effect that was rather striking. But if the treated plants were 
left for some time without renewed treatment, the effect disappeared 
very quickly, and the growing points returned to a purely diploid state. 
The same thing happened even if the growing point was treated several 
times in the course of the summer. Generally speaking, the growing 
point of the beets exhibited a decided inclination to revert to diploidy 
if partially changed into tetraploidy. 

The second method, however, sometimes seemed to give positive 
result. Beets which had been treated with colchicine agar many times 
during the first summer were harvested and stored for some months. 
They were then replanted. In some cases tetraploid buds developed on 
these beets. Our experiments in this direction have not advanced far 
enough, however, to furnish conclusive evidence. 

ScHWANITZ (1938) and FRANDSEN (1939) recently reported the 
origin of tetraploid shoots in beets after a treatment similar to our 
treatment 2. They treated the tops of full-grown beets before the 
development of flower stalks and by that method they acquired some 
tetraploid shoots among a majority of normal diploid ones. 
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The treatments of shooting flower stalks have given the best 
results so far in our experiments, so the technique used is perhaps 
worth describing in some detail. Shooting stems about 50 cm in 
height were chosen for treatment. The flower buds of these stems 
were very young and often not yet visible. The uppermost leaves 
were cut off, and about 15 cm of the stem tip was immersed into 
testing tubes filled with a 1 % aqueous solution of colchicine. They 





Fig. 1. Transverse section of a flower showing a strong effect of the treatment. 
Note that the cells of the anthers are fewer and larger than normally. — X 300. — 
Microphoto OTTO MATTSSON. 


were left in the solution for 24 to 48 hours, the testing tubes were then 
removed and the treated parts of the plants were washed. 

During the first few days following the treatment a great part of 
the treated tips withered away completely and the surviving tips became 
very abnormal in their further development. The outgrowing leaves 
became thick and shrivelled, and if flowers appeared they showed many 
deviating features in their morphology. The most characteristic thing 
was that the various organs contained much fewer cells than normally, 
each cell being much enlarged. This condition is clearly visible in 
Fig. 1, showing a transverse section of a flower. In those cases in 
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which the chromosome number of such large cells could be estimated 
it was found to be very high, 100 to 500 chromosomes. Most frequently, 
however, the change in these treated cells was too great to permit 
their chromosomes to be studied. The colchicine effect is, however, 
of exactly the same type as that already closely analysed in cytologic- 
ally more favourable material. The chromosomes are divided, but the 
cellular mitosis is inhibited. Consequently, the cells grow in size during 
the treatment, but not in number. 





Fig. 2. Pollen grains from a: diploid, b: tetraploid, and c: probably octoploid 
anther. — X 300. — Microphoto OTTO MATTSSON. 


It is evident that the flowers of these highly abnormal apical in- 
florescences were too extensively damaged by the colchicine to be of 
any use in the production of viable polyploids. If pollen was formed 
at all, it was giant-shaped and of a very irregular form (Fig. 2c). It 
was noted, however, that colchicine was absorbed by the flower stalks 
during the treatment and transferred downwards to regions far below 
the directly treated portion of the stalks. Now, in these parts of the 
stalks axillar shoots developed which showed different degrees of 
colchicine effect. Usually the upper shoots exhibited a more marked 
influence and farther down there appeared more normal shoots. 
Within a definite zone of the stalks branches developed which were 
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Fig. 3. a, b: Somatic chromosomes from root tips of a: diploid, b: tetraploid seedling; c—g: meiosis, c: first metaphase of the di- 
ploid, d: ditto of a tetraploid pollen mother cell, e: instances of quadrivalents, f: first anaphase of the diploid, g: ditto of a 
tetraploid cell. — a, b X 5000, c—e X 3000, f, g X 2000. 
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almost as vital as normal untreated branches, but still differed very 
markedly in certain features. They were stiffer and somewhat more 
robust, their leaves were thick and coarse. On examination their pollen 
showed a larger size than normally. From such shoots numerous 
flower buds were fixed in NAVASHIN. As expected, many of them were 
purely tetraploid, having 36 somatic chromosomes. Meiosis showed the 
disturbances characteristic of autopolyploids, 0—4 quadrivalents being 
formed in each cell (F ig. 3d, e). Still the meiotic disturbances were 
not severe enough to prevent the formation of a rather high percentage 
of good pollen. 

Such branches, however, very seldom contained exclusively tetra- 
ploid tissue, most frequently both diploid and tetraploid sectors were 
found in the same branch, or even in the same flower. Therefore a 
detailed examination of the pollen was carried out within the treated 
‘material. Pollen samples were taken from each branch of the in- 
florescences. If the pollen fertility was high, no difficulty was en- 
countered in distinguishing between haploid and diploid pollen grains 
at the first glance (Fig. 2a, b). Branches of the latter kind were 
marked, while branches with exclusively haploid pollen were cut off. 
In this manner 20 plants were investigated. They were afterwards 
placed in groups of four in isolation chambers and were allowed to 
intercross freely. 

A great many seeds were secured in this way. Last October a 
first sample, consisting of 10 seeds from 13 different treated branches, 
were germinated. From each of these samples from 1 to 15 seedlings 
were obtained, giving in all 84 seedlings. Before planting these seed- 
lings the tips of their roots were fixed in NAVASHIN or 2BE. In spite 
of this rather severe treatment most of the plants survived and could 
be fixed again in January. The results of these two fixings agreed 
with each other. It was found that 3 plants were tetraploid, 13 triploid, 
and 58 diploid (Fig. 3.a, b). Thus, although all purely diploid branches 
of the mother plants had been removed, the majority of the seeds were 
normal diploids. 

The tetraploid and triploid plants agree in the principal mor- 
phological features with the diploid sister plants. But the tetraploids 
deviate somewhat in having from the beginning considerably shorter 
and broader lamina of the leaves than the diploids. The triploids are 
intermediate in this character. The thickness of the leaves seems to be 
a little greater in the polyploids, and if equal material is investigated, 








102 J. RASMUSSON AND ALBERT LEVAN 





the difference in the size of the stomata is easily demonstrated, at least 
between diploids and tetraploids. 

One of the tetraploids was from the beginning very weak and died 
already after a couple of weeks, but the other two are very viable and 
seem to grow with the same rapidity as the diploids. It is of course 
impossible at this stage to draw any conclusions as to the practical 
value of tetraploid sugar beets. 

Hilleshég, February 1939. 
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ON THE STRUCTURE OF PACHYTENE 
CHROMOSOMES IN LILIUM 


BY OTTO HEILBORN 


AGRICULTURAL COLLEGE, UPPSALA 





ECENTLY, the writer published a study on the aceto-carmine 

method in its application on salivary gland chromosomes of 
Drosophila (HEILBORN, 1937). The writer’s new method is a modific- 
ation of the current aceto-carmine technique. By means of it smears 
are made permanent from the beginning. In the paper just mentioned 
it was suggested as suitable also for the study of prophase stages in 
pollen mother-cells of plants. In order to test this idea, the writer last 
summer made a few smears of young pollen mother-cells of Lilium 
umbellatum (a common garden plant). The slides were laid aside for 
later investigation. Recently, however, I made a thorough study of 
them and was then highly impressed by the fact that in well-prepared 
nuclei the pachytene threads are most conspicuously banded with 
chromatic discs separated by achromatic material. The structure of 
the pachytene chromosomes of Lilium umbellatum is essentially the 
same as that of the salivary gland chromosomes of Diptera. Although 
my results are as yet very fragmentary, and the investigation is still in 
a provisional state, the discovery seems to be of such general interest 
as to justify a preliminary report. 

Chromomeres were discovered and described as early as 1876 
(BALBIANI) and 1882 (PFITZNER). Since that time, with the exception 
of the discoid structures of Diptera, they have been over and over again 
described as small, spherical bodies. Almost all drawings show the 
pachytene chromosomes as beaded filaments, the contour of the beads 
being more or less rough and irregular. This conception is maintained 
in the most recent and competent works (e. g. REUTER, 1930; SHARP, 
1934; DARLINGTON, 1937; GEITLER, 1934, 1938), and HEITz (1935) even 
includes it in his formal definition of the chromomere. This con- 
ception is wrong and is due to inadequate technique. By the »classic» 
methods of fixing and preparing meiotic chromosomes, the chromo- 
meres — which appear to be very delicate structures — are more or 
less damaged. The larger chromomeres retain their shape to a certain 
extent, giving the pachytene chromosomes their beaded appearance, 
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but the smaller ones are destroyed. The chromomeres seem to become 
partially dissolved before they coagulate. In that way, they attain 
their well-known shape of beads (i. e. coagulated drops) while at the 
same time the chromatic material seems to spread along the chromo- 
some thread, thus obscuring its banded structure. However, by a 
proper use of the aceto-carmine smear method, the chromomeres reveal 
their true shape as discrete chromatic discs, some of them stout and 
some slender, distributed along a chromosome band of achromatic 
material. 

One recent investigator has come very near this conception. This 
was BELLING (1928, Fig. 5; 1931, Fig. 1). He held the opinion that by 
the »classic» fixing methods the fixing fluids penetrate the tissues too 
slowly, the chromomeres being thereby destroyed. Smears are much 
superior in this respect. However, most fixatives destroy the chromo- 
meres even when applied in smears. Acetic acid seems to be an ex- 
ception. This is clearly shown by BELLING’s own photographs and 
(semi-diagrammatic) drawings. Only those slides of his which were 
prepared in iron aceto-carmine give a somewhat correct idea of the 
true shape of the chromomeres. BELLING himself, however, failed to 
realize properly the banded structure of the pachytene chromosomes, 
and this probably for two reasons: 1) He used »fresh» aceto-carmine 
slides, which do not allow a very detailed study, as water and acetic 
acid make an optically inferior medium for microscopical research; 
2) The true nature and great significance of the chromomeres in the 
salivary glands of Diptera were discovered shortly after his death and 
remained, therefore, unknown to him. 

Another investigator should also be mentioned in this connection. 
Mc CLINTOCK was among the first to spread the prophase chromosomes 
by removing the nuclear membrane, thus enabling a more detailed in- 
vestigation. By Mc CLINTOCK’s method the nuclear membrane is dis- 
solved by slightly heating an aceto-carmine smear. Photographs and 
drawings of slides, prepared in this way (Mc CLINTOCK, 1931), show the 
chromosomes most beautifully, though with bead-like and not very 
distinct chromomeres. Only the largest of the latter are clearly retained 
(as »knobs»). Obviously not only the nuclear membrane but (partly) 
also the chromomeres are dissolved by heating the slide. The nuclear 
membrane should be crushed mechanically and not dissolved by heat. 

The details of the writer’s aceto-carmine method have been pre- 
sented in the paper mentioned in the introduction. The advantages 
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and difficulties of the method are discussed there. The following is a 
summary of the technique: 
An anther is cut into two or three pieces. By gently pressing these 





Fig. 1. Pachytene chromosomes in pollen mother-cells of Lilium’ umbellatum 
(details). Chromatic discs (discoid chromomeres) are seen, separated by achromatic 
material. Some parts of the chromosomes contain preponderatingly stout chromo- 
meres (a and e), others slender ones (d), others again chromomeres of various 
sizes (b, c, and f). Arrows indicate chromomeres of equal size lying in pairs. A 
free end of one of the chromosomes is shown in b. — Permanent aceto-carmine 
smears. Free-hand drawings (arbitrary magnifications). The actual lengths of the 
corresponding chromosome pieces, at a magnification of 2700 X, are shown by 
the scales. 


pieces some of the contents is squeezed out into a drop of 50 % acetic 
acid on a slide. After fixing for a short time (4—8 minutes; the exact 
time necessary for plant material should be more thoroughly in- 
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vestigated!), the pieces of tissue are with the aid of two needles removed 
to a dry, clean slide. A cover-glass, one side of which has been 
prepared with glycerine, is placed over them, with the glycerine down- 
wards. The cover-glass is kept in position with one finger and the 
smearing is performed with the aid of a small steel roller. The slide, 
supported by two pieces of glass, is placed upside-down in a Petri 
dish, in a bath of 96 % alcohol. Within 3 minutes the cover-glass 
drops off. The slide is rinsed in water and stained over night (15—25 
hours) in aceto-carmine. It is then washed in water. A preliminary 
examination is made under the microscope and poor slides are dis- 
carded. The good ones are passed through alcohol, clove oil and xylol 
and mounted in Canada balsam. 

There is one serious difficulty with plant material, as compared 
with salivary glands, and that is presented by the cell-walls. The 
cell-walls must be crushed, and as they offer a certain resistance, there 
is always the risk of applying too great a pressure on the cover-glass. 
By doing so the chromomeres may be crushed at the same time. In 
fact, most of the pollen mother-cells in the writer's few preliminary 
slides either had their cell-walls intact, or their chromomeres were 
more or less damaged. The drawings in Fig. 1 show details from three 
selected nuclei. In these selected details the chromatic discs were 
particularly clear. However, pachytene chromosomes are rather slender 
— as compared with the chromosomes in salivary glands — and the 
writer has, therefore, preferred to make large free-hand drawings of 
them (without the aid of a camera lucida), in order to give a better 
idea of the relative sizes of the various discs, as well as the distances 
between them. Below each drawing there is a scale to indicate the true 
length of the corresponding chromosome piece, as obtained with a 
camera lucida. The magnification of the scales is 2700 X. 

The drawings give some idea of the peculiarly banded structure 
of these chromosomes. Some of the chromomeres are very stout and 
roundish, most of them are slender and clearly discoid. The differences 
in size are quite considerable. In these nuclei the meiotic conjugation 
has been complete and though the chromomeres are double (or 
quadruple), their duplicity is not seen except at isolated points (not 
represented in the drawings). All chromosomes are somewhat stretched, 
but as the chromomeres are more resistant to pressure than the 
achromatic material, the stretching has taken place in the achromatic 
pieces exclusively (as in salivary gland chromosomes!). The dis- 
tribution of the chromomeres is interesting. Some parts of the chro- 
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mosomes contain preponderatingly stout chromomeres, others slender 
ones (compare Fig. 1a, d, and e), in other parts various size-classes 
are mixed (Fig. 1b, c, and f). At several points (marked with arrows 
in the drawings), discs of equal size appear to lie in pairs. This is a 
phenomenon often observed in salivary gland chromosomes of Droso- 
phila. It is probably an indication of numerous small duplications that 
have taken place within the chromosomes. Fig. 1 b shows a free end 
of one of the chromosomes with one very heavy chromomere (a »knob> ) 
and several slender ones. 

The pachytene chromomeres of Lilium seem to be stouter than 
the salivary gland chromomeres of Drosophila. Heavy knobs, like 
those in Fig. 1 b and c, are not met with in the latter genus. On the 
other hand, the numerous, exceedingly delicate discs seen in Drosophila 
appear to be lacking in Lilium. Though this may be simply due to a 
failure of technique, the writer cannot escape the impression that there 
is really a quantitative difference between Lilium and Drosophila with 
regard to the distribution of the chromatic parts of the chromosomes. 
As a lily and a fly are by no means identical organisms, such a diff- 
erence does not present anything surprising. Its genetic significance, 
if it has any, is unknown. In spite of such a quantitative difference, 
the chromosomes of Lilium and Drosophila show the same general 
structure. Sharply delimited, more or less discoid chromomeres, 
separated by achromatic material, are probably of universal occurrence 
among living organisms. ’ 

The wonderful chromomere structures of the salivary glands have 
made possible a detailed mapping of the chromosomes of Drosophila 
melanogaster and some related species. This has been of the utmost 
importance for experimental genetics and for the analysis of inter- and 
intraspecific variation in nature. The fragmentary results of the pre- 
sent work point to a possibility of extending such a type of research 
also to plants. 


SUMMARY. 


In permanent aceto-carmine smears of pollen mother-cells of 
Lilium umbellatum, prepared according to a special method, the writer 
has found the pachytene chromosomes most clearly banded with 
chromatic discs (discoid chromomeres), separated by achromatic 
material. Some of the chromomeres are very stout (»>knobs»), most of 
them are slender and clearly discoid. The structure of the pachytene 
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chromosomes of Lilium is essentially the same as that of the salivary 
gland chromosomes of Drosophila and other Diptera. 
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Uppsala, January 1939. 
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TETRAPLOIDY AND OCTOPLOIDY IN- 
DUCED BY COLCHICINE IN DIPLOID 
PETUNIA 


BY ALBERT LEVAN 
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z genus Petunia has already become a classical object for colch- 
icine investigations. Little more than one year has passed since 
the polyploid-producing effect of colchicine was discovered, and during 
that time no less than six papers from four different countries have 
appeared dealing with colchicine treatment of Petunia, viz. BLAKESLEE 
and AVERY (1937), NEBEL and RUTTLE (1938), SIMONET and DANSEREAU 
(1938), SIMONET (1938), NISHIYAMA (1938), and GyOrFFy (1938). 

The present writer has for some years been working on the cyto- 
genetics of Petunia. In the course of this work difficulties were fre- 
quently encountered due to the fact that most polyploids have a 
different genic assortment from the diploids. This condition prevents 
the distinguishing of qualitative and quantitative genic manifestations. 
It is obvious that the possibility of producing tetraploid strains by 
somatic doubling within the inbred diploid lines would imply a very 
great progress in this respect. It was mainly for that reason that last 
spring I made rather extensive colchicine treatments in my Petunia 
material. 

Petunia turned out to be an excellent material for inducing tetra- 
ploidy. Already after one treatment plenty of tetraploids and single 
octoploids were formed. And some of the cytological observations 
indicate properties of the colchicine effect to which little attention has 
been paid so far. 

Below is given a report of some of the results obtained in this in- 
vestigation. I am indebted to Miss ANNA NORDSTRAND for excellent 
technical assistance. 


I. MORPHOLOGICAL OBSERVATIONS. 


The colchicine treatments were performed in two ways: 1. Seeds 
were soaked in aqueous colchicine solutions; 2. The plumules of the 
young seedlings were treated with agar solutions of colchicine. 
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On March 27th, 1938, about 2000 seeds were immersed in colchicine 
solutions of 5 concentrations between 0,1 and 2,0 %. The air was 
evacuated three times, which brought about a rapid penetration of the 
solutions. The seeds were then left in the solutions for 20 hours. This 
treatment caused almost total lethality. No seeds at all, or very few 
seeds of each number germinated, whereas all controls showed very 
good germination. All germinated seeds were transplanted and in all 
93 plants survived and could be moved into the field. All the surviving 
plants had been treated with the lowest colchicine concentrations except 
one number of 9 plants, which had been treated with 1 % solution. 
Below those plants treated as ungerminated seeds will be abbreviated 
»ec-plants>. 

Further, a large material was treated with 1 % colchicine agar 
consisting of equal parts of 2 % colchichine solution and 3 % agar 
solution. Shortly after the first transplanting 2500 plants were treated. 
The treatments were made on 3rd—11th May, and the plants had 
developed the first two leaves at the time of treatment. The plumules 
were thoroughly covered with a layer of tepid colchicine agar applied 
with a small brush. The effect of this application was striking and it 
became visible soon after the treatment. The treated plants (below 
called »c-plants») ceased growing and entered a resting period. This 
condition lasted 1—2 months, after which interval the plants began to 
show signs of a new growth and could be transplanted to the field. 
Although it at first appeared as if the greater part of this c-material 
was also going to succumb, about 1500 plants could be transplanted 
and among these more than 1300 plants went into flower. 

Soon after the colchicine treatment very characteristic differences 
were found in the c- and cc-material when compared with the controls. 
The apical growing point swelled very conspicuously and very often 
spread into a tumour-like formation. When new leaves began to appear 
they were distinguished by an unusual thickness and a very frail consist- 
ency. In contradistinction to normal Petunia leaves they were eagerly 
attacked by snails. Their colour was yellowish and they were wrinkled 
and sometimes irregularly split. Generally speaking, they exhibited a 
typical picture of leaves containing tissues with different chromosome 
numbers, or mixoploidy. Sections through such treated parts showed 
quite plainly by a greatly varying cell size that different degrees of 
polyploidy were present. 

Gradually shoots began to appear in the axils, while the terminal 
growing point as a rule did not develop. These shoots were often 
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twisted and wrinkled, the whole plant developing into a dwarf. Dwarfs 
were common particularly among the cc-plants. Among the 48 plants 
of No. 1802 cc, for instance, 9 plants were lower than 20 cm and did 
not flower. Fig. 1 shows such a dwarf photographed beside a normal 
plant. And Fig. 2a shows a closer picture of the same dwarf from 
another side, clearly showing the irregularly splitting of the leaves. 
Now and then branches with balanced chromosome conditions grew 
out from the axils of these mixoploid dwarfs. These branches were 
in the great majority of cases purely tetraploid. But also diploid and 
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Fig. 1. a: normal diploid control plant, b: mixoploid dwarfed plant. 


octoploid shoots might develop from the mixoploid tissue. In Fig. 2c 
an exclusively octoploid shoot is photographed, which together with 
two other similar shoots appeared in a dwarfed plant, of which Fig. 2 b 
shows a typical branch. 

Also as a result of the agar treatment entire plants occasionally 
become mixoploids, in which the different tissues were mixed some- 
times very intricately. Thus not so seldom diploid and tetraploid 
meiosis were found within the same pollen sac and in one case I found 
in addition octoploid meiosis. In the c-material, however, the most 
common occurrence was that the whole plants developed into tetra- 
ploids. In many c-numbers I found 100 % tetraploidy. 

In the course of the summer I investigated pollen samples from 
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all treated plants and parallelly samples from 10 control plants of each 
number. Among the 1310 plants from which pollen could be studied, 
757 showed undoubtedly giant pollen. A much larger number of the 
studied plants showed, however, somewhat larger pollen size than 
normally. Those were not classified as tetraploids. That tetraploidy 
was nevertheless common among them was made evident by the 
cytological after-control, performed on many plants selected at random. 

In the c-material two pure octoploids were found. Since both of 





a b c 
Fig. 2. Mixoploid dwarfs, b and c are branches of the same plant, b: mixoploid, 
c: probably octoploid. 


them had a very striking exterior, it is probable that no more octo- 
ploids were present, the observed frequency of octoploids (0,13 % ) being 
that actually occurring. 

By means of these colchicine treatments I acquired an abundant 
tetraploid material, partly belonging to my pure lines which have been 
under cultivation for several years, tested in numerous crosses, partly 
a number of commercial varieties cultivated by me for the first time 
this year. A more detailed study of the morphology of the tetraploids, 
compared with the original forms, must be postponed until next 
generation, when whole plots of each form can be cultivated, and when 
the shock following the colchicine treatment has no longer any disturb- 
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ing influence. But some morphological observations could be made 
already last summer respecting the differences in morphological effect 
of 2 and 4 identical genomes and in one case of 2, 4, and 8 genomes. 
Very detailed investigations of this kind on one diploid and one tetra- 
ploid form of Petunia axillaris have recently been published by HEsSsE 
(1938). 

The tetraploids are almost always giant forms as compared with 
the diploids. Although the control diploids developed much more 
rapidly than the treated plants, the majority of these finally became 





Fig. 3. Branches from two plants of the same line, a: untreated diploid, b: treated 
tetraploid. 


taller and more robust than the controls. All organs, leaves and 
flowers were larger in the tetraploids. Also the entire habit of the 
tetraploids was coarser and more vigorous. This is clearly seen from 
Fig. 3, showing one diploid and one tetraploid belonging to the 
same line. 

Fig. 4 shows some flowers of some of the more characteristic lines. 
A typical untreated flower has been placed beside a tetraploid flower 
of the same line. It is remarkable how all the tetraploid flowers 
maintain the characteristic qualities of their line, and hardly ever differ 
in any qualitative properties. Fig. 4a and b are instances of a special 
Nicotiana-like flower type, which has more funnel-shaped flowers than 
normally. The apices of the corolla segments are greenish. In the 
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absence of colour factors the ovules of this type develop »viviparously » 
(LEVAN, 1937). Fig. 4c and d are tetraploids of this same type. The 
characteristic flower type is maintained, but all parts have been enlarged 
and become coarser. The segments of the calyx keep their narrow 
shape, but they are thicker and larger. Of the above-mentioned »Vivi- 
parous» type I also obtained a tetraploid form on one occasion. This 





Fig. 4. Instances of flowers of different Petunia lines, a, b, e, f, g: normal untreated 
diploids, c, d, h, i, j: tetraploids. 


form exhibited the typical »Vergriinung» of the ovules, but its viability 
was rather low. 

Fig. 4 e shows a normal flower type with a certain venation of the 
corolla, h shows the tetraploid of the same line. The flower is larger, 
the venation has the same colour and type and is extended over the 
same area of the corolla as in the diploids. Concerning various types 
of venation the observation was made that the design of the veins was 
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always thicker and more deeply coloured in the tetraploids. Fig. 4 f, i 
and g, j respectively represent similar pairs of other lines, one small 
flowered »copper-coloured» and one »fimbriata» type. 

The shape of the calyx is often taken as evidence of diploidy or 
tetraploidy, narrow segments indicating diploidy and broad, ovate seg- 
ments indicating tetraploidy. And it is true that many of the tetra- 
ploid »superbissima» forms in the market are characterised by enormous 
calyx segments. But nevertheless it must be pointed out that many 
diploids have large and broad segments, and that the diploids may 
assume almost all of the qualitative characters of the tetraploids. And 
every new-formed tetraploid was found to retain the calyx shape of the 
original diploid. 

These large-flowered tetraploid Petunias may possibly become 
valuable as ornamentals. In some of the new forms the flower size 
was indeed enormous. This was especially the case with some doublings 
in heterozygous material, where even the diploid form was charact- 
erised by very large flowers. The flower size was greatly influenced 
by the weather, after a dry and sunny period in August there occurred 
among these heterozygous tetraploids flowers of a size which I have 
not previously seen in Petunia. Later in the season, however, these 
plants, too, had considerably smaller flowers. I had the impression 
that the tetraploids had greater demands upon the external conditions 
for reaching their full development than had the diploids, which are 
generally rather hardy. The tetraploids had also other less desirable 
qualities. They often grew up into tall, rather ugly plants, which were 
moreover very fragile. After a storm in September great parts of the 
tetraploid material was broken, whereas the diploids were hardly 
damaged at all. . 

The two octoploid plants were of a similar habit. They were 
very large and robust even when compared with the tetraploids. The 
stems were three times as thick as those of the tetraploids. After some 
time the stems of both octoploids were split with deep longitudinal 
fissures, indicating a disturbed correlation between the different tissues 
of the stem. The leaves were very large and thick and their margin 
was often somewhat notched. Owing to the almost succulent type of 
the plants the stems were unable to grow erect but were prostrate along 
the ground. They were exceedingly frail and were broken by the least 
touch. The length of the longest stalks was decidedly shorter than in 
the diploids. The flowers were very characteristic, larger than in the 
diploids, but not so large as in the tetraploids of the same line. The 
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style was very much thicker than normally and particularly the stigma 
was enlarged more than in any tetraploid Petunia. Only with the aid 
of the appearance of the stigmata is it possible to recognise the octo- 
ploids in Petunia. 

In Fig. 5 are pictured 3 branches of the characteristic nyctagini- 
flora line, a diploid, b tetraploid, and c octoploid. This line has white 
flowers with a characteristic black reticulum of veins in the flower 





a b c 


Fig. 5. Branches of three plants of the nyctaginiflora line, a: diploid, b: tetraploid, 
c: octoploid Petunia. Note difference in flower size. 


throat, which in certain cases may spread out somewhat over the 
corolla. But it is inherited independently of other venations of the 
corolla. This reticulum was darker and more marked in the tetraploids 
than in the diploids, and each line of the veins was about twice as 
thick, probably due to the increased cell size. HESSE (1938) made the 
same observation in his above-mentioned paper: »Deutlich verandert 
wird durch die Tetraploidie die Farbung des Bliitenschlundes. Petunia 
axillaris hat im Schlund der fast rein weissen Bliite ein charakteristi- 
sches Zeichnungsmuster von violett-schwarzer Anthocyan- und gelber 
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Chloroplastenfarbung. Beim Tetraplonten nimmt sowohl die Grdésse 
der einzelnen Farbflecke, wie die des gesamten gefarbten Bezirkes zu; 
zugleich tritt eine Farbvertiefung ein, die wohl auf die gréssere Dicke 
der gefarbten Schicht zuriickzufiihren ist» (l. c. p. 9). 

In the octoploid this reticulum was again met with, but it exhibited 
quite a different appearance. It was no longer clearly and definitely 
designed but was rather diffuse and consisted of isolated spots. Its 
colour was greyish and faded in comparison with diploids and tetra- 
ploids. Thus, by the increase of the chromosome number from 4x to 
8x this quality loses the ability of manifesting itself normally. 

And this condition is very characteristic of the octoploid plants. It 
is true that octoploid cells may build up a plump and coarse plant, but 
as far as the intricate details are concerned the octoploids are decidedly 
handicapped. The flower development, for instance, is often led into 
an abnormal direction. Normally free organs grew together, while 
other parts, which should have grown together, were left free. The 
anthers were often coalesced with either the corolla or the gynoecium. 
Sometimes the coalescence of the carpels was defective, a canal being 
formed through the style into the ovarian cavity. The epidermis was 
seen to loosen from the interior tissues, forming large subepidermal 
cavities. Such cavities occurred rather regularly in certain organs, for 
instance, the apices of the petals. 

In some cases it was observed how a great part of an anther lobe 
exhibited peculiar development. In some hundred cells the nuclei 
simultaneously entered prophase, and the cell-walls partly disappeared. 
In such large syncytes the chromosomes were often at metaphase and 
then the number of chromosomes could be estimated. In one syncyte 
reaching over 8 microtome sections of 12 u each more than 1500 chro- 
mosomes were counted. The main part of these syncytes seems to 
originate from the tapetum, which even in normal diploids and tetra- 
ploids is known sometimes to show a tendency to form a periplasm. 

All these features show that the correlation between cells and 
between tissues was disturbed in the octoploids. And it must be said 
that the octoploids, in the two cases I have succeeded in producing them, 
represent a step backwards with respect to viability, especially when 
compared with some of the tetraploid Petunias. Thus, Petunia is in 
agreement with many other genera, where the viability curve has been 
shown to increase to an optimum with ‘increasing chromosome 
number, and when this optimum is reached the viability begins 
falling again. 
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II. CYTOLOGICAL OBSERVATIONS. 


The cytological mechanism causing the colchicine-induced changes 
has been studied in its main features and is now rather well understood. 
It is known that colchicine works very selectively on the cell functions, 
in fact it brings about a temporary‘inactivation of the spindle apparatus. 
The mitotic daughter chromosomes are thus prevented from separating 
and all chromosomes are included in one nucleus, thus acquiring the 
doubled chromosome number. Thus the end-result of this process will 
depend on the mitotic rhythm of the cells within a certain tissue. In 
somatic tissues the divisions are scattered out all over the meristem, 
and the cells which begin mitosis during the colchicine treatment be- 
come polyploid, while cells remaining in a resting stage maintain their 
unchanged diploid status. In root cells of cytologically advantageous 
material the result of the treatment can be studied immediately and 
the chromosome numbers of the different cells may be determined 
directly. It is then found that the tissue has changed into a mosaic of 
diploid, tetraploid, and even higher polyploid cells. When, as in Petunia, 
stem tips have been treated, it is more difficult to study the direct 
effect of the colchicine. Still it is possible to observe the very striking 
differences in cell size caused by the treatment, and in some cases the 
actual chromosome number may be estimated. It is beyond doubt, 
however, that the cytological changes are of exactly the same kind as 
in root tissues. 

When the treated plants begin flowering a possibility is again 
furnished for a close study of their chromosomes. It must be kept in 
mind, however, that many cell generations have passed since the treat- 
ment, and that the direct colchicine effects are no longer observable. 
In fact the long resting period immediately following the treatment, 
during which the growing point swells all the time, must be interpreted 
as a period of struggle for supremacy between the different kinds of 
cells present. The shoots which later on grow up relatively rapidly 
are therefore usually isoploid and have the chromosome number of the 
victorious tissue. Only in the warped and shrivelled dwarf plants is 
the struggle between the different tissues continued throughout life. 

Meiosis was studied in aceto-carmine slides of random samples of 
great parts of the c- and cc-material. In addition many NAVASHIN 
fixations were made. In order to obtain a complete picture of at least 
a small part of the present cytological variation I fixed all plants, 
normal as well as abnormal, of certain numbers. These numbers were 
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selected among the morphologically most polymorphous numbers, so 
the number of mixoploids of this investigated material may be regarded 
as a maximum. 

As an instance of this variation No. 1802 cc (treated as seeds with 
0,125 % colchicine solution) will be especially mentioned. All 48 flowering 
plants were fixed, and in 36 of them somatic divisions in the flower 
buds and meiosis of the pollen mother cells could be studied. Their 
chromosome numbers were as follows: 
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Thus, the majority consisted of pure tetraploid plants, only two of them 
were unchanged diploids. It must be noted, however, that only 1—7 
buds of each plant were studied, thus the number of mixoploids was 
probably greater than appears from the above numbers. A very good 
agreement was present, however, between mixoploid habit and the 
occurrence of mixoploid chromosome numbers. 

A common feature was the much greater variation in external 
morphology and in the number of chromosomes of the cc-material as 
compared with the c-material. The occurrence of 6 octoploid branches 
among 36 cc-plants is characteristic; in the whole c-material with its 
1300 plants only 2 octoploids were found. The mixoploidy was also 
much more frequent among the cc-plants, mixoploid dwarfs being very 
rarely met with in the c-material. It is evident that in Petunia the 
prevalent law is that the earlier developmental stages are affected by 
the treatment the more extreme changes will be induced. In other 
words, Petunia lacks the ability of restituting its original cytological 
condition, when once changed. The significance of this will be dis- 
cussed in the next chapter. 

Somatic chromosomes could be studied in large parts of the flower 
buds, the styles especially contained beautiful nuclear plates. The 
chromosomes of the flower tissues were a little more contracted than 
in root tips but the characteristic subterminally attached satellite 
chromosomes could be readily identified, 2 in diploid, 4 in tetraploid, 
and 8 in octoploid tissue, although the satellites were usually invisible. 
These satellite chromosomes correspond to »Chromosome 2» of 
MARTHALER (1936) and they are the most asymmetric chromosomes of 
the idiogram, and are consequently the easiest to identify. 
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A tetraploid plant showed an interesting behaviour of the satellites. 
They were clearly visible in all cells, even during the most: contracted 
stages of meiosis. Almost in all metaphase I plates the 4 satellite 
chromosomes could be seen (Fig. 6e). The long arms of the satellite 
chromosomes were paired and concealed within the plates, while the 
short satellite-bearing arms were free, stretching out towards the poles. 
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Fig. 6. Chromosomes at metaphase I of a—b: diploid, c—e: tetraploid, and 
f—g: octoploid Petunia. — X 3400. 


A feature worth observing is that all the studied octoploid plants 
and sectors showed a somewhat smaller chromosome size than the 
diploids. This difference in size may sometimes become rather con- 
siderable (compare, for instance, the meiosis pictures in Fig. 6). High- 
polyploid cells in diploid Allium roots showed the same peculiarity 
(LEVAN, 1938, Fig. 4a, c), which was interpreted as a deficient supply 
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of chromatic substance. This phenomenon may have a more general 
bearing when seen in connection with the known condition that high- 
polyploid forms within genera also including diploids, often have a 
smaller chromosome size than these (for instance, Crocus, Silene). 

Fig. 6 represents the first metaphase of diploid (a, b), tetraploid 
(c), and octoploid (f) Petunia. The diploids have usually mostly rod- 
shaped bivalents with one chiasma, while 0—3 rings may occur. In b 
is shown a plate of a cc-form with an unusually high number of 
chiasmata. 4—6 ring bivalents were the normal condition of this plant. 
Also interstitial chiasmata were often found in this form, while 
normally all chiasmata are terminalised early in Petunia. 

The tetraploids behaved normally in most cases, and their meiosis 
agreed with meiosis of spontaneous tetraploids. A certain degree of 
quadrivalent formation occurred (0—3 quadrivalents) but bivalents 
were predominating and they were of a normal appearance. The 
quadrivalents (Fig. 6d) were of the chain type but also rings and 
more complicated forms were seen. The usual meiotic disturbances 
occurred, caused by the autopolyploidy. 

- The octoploids were characterised, in addition to the previously 
mentioned signs of a lowered viability, also by similar conditions in 
meiosis. A certain lability against fixing was striking. Since the pollen 
mother cells within each pollen sac were much fewer in the octoploids 
than in diploids and tetraploids, it was rather difficult to get usuable 
slides, and the fixations had to be repeated 8—10 times. It then 
appeared that what had been interpreted as bad fixation in many cases 
represented an actual condition existing in living cells. This was 
accentuated by the fact that similar kinds of »bad fixation» were found 
in both NAVASHIN and aceto-carmine. 

The octoploid meiosis exhibited in certain respects purely qualitative 
differences from normal Petunia meiosis. In Fig. 6 f one such deviating 
type of meiosis is sketched. The chromosomes are of the usual some- 
what smaller size, their contraction is very slight, the normal rounded 
chromosome shape is replaced by a thin extended shape. Interstitial 
chiasmata are strikingly common. Fig. 6g represents configurations 
from the same stage of another octoploid Petunia and shows a more 
normal appearance of the chromosomes. Thus the abnormal chromo- 
some shape of Fig. 6/ is not characteristic of all octoploids. In my 
opinion it is an indication of the greater sensitivity of the octoploid 
cells against external irritations resulting in a greater variability in 
the appearance and behaviour of the chromosomes. 
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The stainability of the octoploid chromosomes was exceedingly 
variable. While some fixations gave very nicely differentiated slides 
the destaining of most of them was very difficult. The plasm retained 
the stain very stubbornly and was evidently changed in one way or 
other. 

The octoploid meiosis was characterised by a frequent occurrence 
of multivalents. Octovalents were not so frequently seen, but one or 
a couple of hexavalents were found in almost every cell. They are 
mostly of the chain type or the ring type with one or two chromosomes 
associated to the ring. 

In the continuation of meiosis the octoploids showed decidedly 
more numerous and more serious disturbances than the tetraploids. 
Thus often more than 2 interkinesis nuclei were formed, resulting in 
tetrads with more than 4 cells, up to 10 cells were observed. The 
decrease in viability, in addition to these meiotic irregularities, caused 
a severe pollen sterility. In the two pure octoploids the percentage of 
good pollen was determined at 10 % and 36 % respectively. The seed 
sterility on selfing and intercrossing octoploids was total, crosses with 
diploids and tetraploids gave some seeds. 

The, generally speaking, regular course of meiosis described above 
was characteristic of the majority of the treated plants. I came across, 
however, a few marked deviations from this normal meiosis. It cannot 
be ascertained, it is true, that these deviations are really caused by the 
treatment, but since nothing similar has been met with in the control 
material that seems to furnish the most plausible explanation. 

Thus, several plants showed in their meiosis a decided tendency 
to asynapsis, and this even in lines with very good chromosome pairing. 
The plant mostly studied in this respect was a tetraploid plant belonging 
to the cc-number 1802. At metaphase I there occurred in almost all 
"cells a large number of univalents. In 36 cells of one flower the 
following frequency of bivalents was counted: 
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In different buds of the same plant there often occurred a considerable 
variation in the frequency of univalents. Fig. 7 a shows a metaphase I 
with only 4 bivalents in the equatorial plate and 1 outside the plate. 
This plant very seldom showed any quadrivalents. The univalents were 
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distributed to the nearest pole together with the separated bivalents. 
The distribution to the poles was very unequal and caused a strong 
pollen sterility (8 % good pollen). 

In some cells of this plant no bivalents at all were formed. In 
such cells it occasionally happened that all the univalents congregated 
into an unusually equal and regular equatorial plate in the first 
division. This condition is shown in Fig. 7b. The pictured cell. was 
surrounded by first metaphases of the same type as Fig. 7a. Such 
plates consisting of exclusively univalents were observed, occasionally 


b 


Fig. 7. Deviations from the normal meiotic course, a: asynaptic metaphase I, 
b: equatorial plate at metaphase I consisting of exclusively univalents, c—d: failure 
of the spindle at metaphase I. — X 3500. 


also in non-asynaptic plants, both tetraploids and octoploids. It 
occurred always as an isolated phenomenon just in one cell of a pollen 
sac with an otherwise normal meiosis. 

Another strange deviation from normal meiosis was discovered in 
another plant of No. 1802 cc. In this plant the chromosomes were 
arranged at metaphase I serially end-to-end (Fig. 7c, d). Very seldom 
a really indisputable chiasma was seen in this plant. It looked more 
like a non-specific attraction joining chromosome ends. Up to 8 
chromosomes were seen to form chains curling through the cells. Also 
rings and combined rings and chains were seen, although more seldom. 
Fig. 7c shows a typical cell, where the chromosomes are joined into 
7 configurations: 1 group of 7 chromosomes, 3 groups of 4, 1 of 3, and 
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1 of 2 chromosomes. No equatorial plate was formed in this plant. 
The chromosomes, however, showed a certain polarisation within the 
cells, forcing the chromosomes to orientate themselves with their 
longitudinal axis in the same direction. No transition to a normal 
anaphase could be seen, the terminal attraction ceasing at a certain 
time and all configurations simply falling apart. The chromosomes 
then formed a number of irregular groups, which by degrees changed 
into nuclei. 1—8 such nuclei were observed in interkinesis, many of 
them containing only one or two chromosomes. These nuclei sub- 
sequently passed through the second division, often resulting in very 
multicellular »tetrads». The following number of telophase II groups 
were counted in one slide: 
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It is evident that this anomaly must be caused by some failure of 
the spindle. During the first division the chromosomes were, as 
mentioned, orientated in the same longitudinal direction, but they were 
not forced into the equatorial plane. Instead they remained in long 
rows between the poles. It should be added that the spindle functioned 
normally in somatic divisions of this plant, and also in the second 
meiotic division, where each micronucleus formed a clear and evident 
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equatorial plate. 


III. DISCUSSION. 


The present study is to a certain extent a continuation of my earlier 
investigations on the direct response of mitosis and meiosis to colchicine 
(LEVAN, 1938 and 1939). In the Petunia experiments a more or less 
embryonic tissue was subjected to a colchicine treatment of such a 
strength that the effect brought about was a shock approaching 
lethality. After treatment, the plants were left for a long time and not 
until after the lapse of a couple of months was the still existing result 
of the treatments studied. 

The most striking feature in this Petunia material is the great 
facility with which durable chromosome changes are effected by the 
colchicine. By one single application or one single seed treatment the 
growing points were often brought over completely to tetraploidy and 
in some cases even to octoploidy. This must be considered rather 
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remarkable in view of the fact that the direct influence of colchicine 
in these treatments may last only for two or three days. The layer ot 
colchicine agar at any rate dries rapidly and falls off as a thin film. 
Thus, all cells participating in the development of the subsequently 
appearing shoots must have got their chromosome number doubled 
during this time, in certain solitary cases even redoubled. 

This behaviour of Petunia is especially striking in comparison with 
other experimental plants, which are often very difficult to change into 
tetraploidy. Petunia’s antipode in this respect is Beta, in which I 
carried out similar investigations parallelly. In Beta the young growing 
point reverts very stubbornly back into the diploid status, even after 10 
applications of the same kind of colchicine agar as that used in Petunia. 

What is the cause of this striking difference in response to 
colchicine between two plant genera? Several factors which must play 
a role may be taken into consideration, even more factors are surely 
still unknown. The shape and structure of the growing point must be 
of significance. It is probably easier to get a thin growing point with 
few cells to switch over into complete tetraploidy than broad and pluri- 
cellular growing points, where it is unlikely that all cells will be in- 
fluenced by the colchicine. The success of the treatment may there- 
fore be expected to be greater in seeds with very small embryos. 

Also the rhythm of the mitoses in the growing point must be of 
importance. A rapid rhythm with all meristematic cells passing mitosis 
within a short period causes a greater effect of the colchicine than if 
only one cell or two enter mitosis during the treatment. It may con- 
sequently become possible to increase the success of the treatment by 
putting the seedlings intended for treatment in a cold place for a few 
days before treatment. On the day of treatment the seedlings are 
moved into a sunny and warm place, and then a maximal number of 
mitoses may be expected to start simultaneously. 

More important than these more external conditions is, however, 
that complex of qualities which is designated »viability», especially the 
relation between the viability of the original diploid and the new-formed 
tetraploid tissue. Consider, for instance, such a property as the rate 
of the mitotic course. Most experiences from the study of polyploids 
point to diploid cells dividing more rapidly than tetraploid cells. This 
condition manifests itself in a mixoploid tissue as a greater viability 
of the diploid component of the tissue. This situation is present in 
colchicine treated root meristem of Allium, and by direct chromosome 
counts within different parts of the meristem it was possible for me to 




















126 ALBERT LEVAN 





demonstrate that the diploid cells, owing to their greater speed of 
division, gradually became predominant (LEVAN, 1938). This selective 
favouring of a certain class of cells was fully understood by LUNDEGARDH 
already in 1914: » Meiner Auffassung nach findet also eine Art von sekun- 
darer Reduktion in der Weise statt, dass die Teilungsgeschwindigkeit 
der Zellen mit iiberzihligen Chromosomen derjenigen der normalen 
Zellen bedeutend nachsteht» (1. c. p. 179). 

In various parts of the growing point in the stem tips of such a 
plant as Beta this condition is seen very characteristically. Directly 





Fig. 8. Beta vulgaris, section from the stem tip a fortnight after the colchicine 
treatment. Note differences in cell size. — Microphoto OTTO MATTSSON. 


after the treatment large giant cells with a chromosome number of 
perhaps 8x—32x occur very frequently. But on examining the same 
tissues some time after the treatment the picture will be seen to have 
changed entirely (Fig. 8). The giant cells are now in various stages 
of atrophy, while multitudes of small active diploid cells appear, some- 
times with a rather eruptive expansion. They force themselves into 
the intercellulares and grow all around the dying giant cells. Before 
long the whole tissue has again become diploid. These diploid cells 
take their origin from some solitary meristematic cell, which has 
succeeded in remaining in the resting stage throughout the treatment 
and therefore has not become doubled. Or they originate from some 
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»somatic reduction» brought about by the normally occurring multi- 
polar anaphase in giant cells, which may now and then give rise to 
cells with a normal diploid chromosome complement. This type of 
chromosomal reduction within somatic cells following various poison- 
ings has on several occasions been pointed out especially by NEMEC 
(for instance, 1926). 

The striking facility with which the growing point changes into 
tetraploidy in Petunia makes one rather doubtful as to the relation in 
viability between diploid and tetraploid tissue. Although actual ob- 
servations supporting this view have not been made,’ many facts in the 
present investigation indicate that tetraploid tissue in Petunia cannot 
be very much inferior to diploid in respect of viability. 

And the slightest preponderance of the tetraploid tissue would 
result in exactly the condition found in Petunia, viz. that tetraploid 
shoots are formed very easily from a mixoploid tissue. It is necessary 
to stress, however, that this possible preponderance of the tetraploid 
tissue may be caused just by the colchicine treatment and consequently 
forms a special situation not present in untreated material. And this 
point may just involve the difference in response between Petunia and 
Beta. In the latter plant perhaps the tetraploid cells are more damaged 
by the poisonous influence of colchicine than the diploid cells. 

That the situation may be different under natural conditions from 
that following colchicine treatment is shown by q certain line of Petunia 
in which there is a tendency of spontaneously producing tetraploid cells 
and sectors. That this line nevertheless majntains its diploid status 
may be ascribed to the superiority in viability of its diploid tissue. 

In trying to predict how an unknown plant in this respect will 
respond to colchicine, it will first of all be necessary to investigate if 
spontaneous chromosome doubled forms of the species in question are 
known in nature or in genetic experiments. If that is the case, it is 
proved. that at least certain genic combinations may be realized in the 
tetraploid status. If, on the other hand, no doubled types at all are 
known, this may depend on their never having been formed, but it 
may also be due to (and considering the immense space of time which 
nature has had available for experimenting this seems to be the most 
probable explanation) that tetraploid plants or tetraploid islands of 
cells from time to time have been formed, but have proved to be so 
much inferior with respect to viability that they have been eliminated 
in different stages of their development. This may be expressed in 
other words thus, that genic combinations occurring within this species 











128 ALBERT LEVAN 





are fit only in the diploid status. It is theoretically possible, however, 
that even such a species, either by changes in the exterior conditions 
or by internal changes, mutations or genic exchanges with neighbouring 
species, may become highly suitable for turning over into the tetra- 
ploid status. In practical plant breeding the next few years will, no 
doubt, be filled with an experimental routine work, with a view to decide 
what plants can be forced into a chromosome doubled status, and 
which of these doubled forms will show valuable qualities. 

Although a certain minimum of viability of the desired tetraploid 
forms is a conditio sine qua non for the success of a colchicine treat- 
ment, it is by no means the only condition. If the production of a 
certain tetraploid form meets with very great trouble this cannot be 
taken as evidence that the tetraploid, if finally produced, will be less 
vital than an easily produced tetraploid. The difficulties may be due 
to something quite different from the bad viability of the tetraploid. 
Some detail in the technique of the treatment used may be responsible 
for the failure. 

In order to give an illustration of this I return again to the com- 
parison between Petunia and Beta. It is evidently of great importance 
to know if a plant in which tetraploidy is to be induced belongs to the 
one or the other of these two types. The chance of getting tetraploid 
shoots in the type of Petunia is so great that the best mode of treatment 
is to attack as young developmental stages as possible. In the type of 
Beta, on the other hand, it seems to be little worth while to make seed 
treatments. Thousands of such seed treatments were performed here 
at the Beet Breeding Station of the Swedish Sugar Company, and 
although usually an immediate, rather striking morphological effect 
appeared after each treatment, no single permanently tetraploid sector 
- Was secured as a result of all these seed treatments. In such a plant the 
treatments must be concentrated on stages immediately preceding the 
flower development. By such treatments it is possible that the diploid 
cells will not be able to overtake the new-formed tetraploid cells, until 
these latter cells have already participated in the formation of a 
sporogenous tissue. By this procedure we succeeded (RASMUSSON and 
LEVAN, 1939) in getting purely tetraploid side-branches in the treated 
sugar beet plants. These branches subsequently gave both triploid and 
tetraploid progeny. 

Thus it may be said that these colchicine experiments on Petunia, 
as well as on Beta, in a rather high degree accentuate the practical 
application of colchicine for producing chromosome doubled forms. 
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And this must be considered very valuable also from the purely 
theoretical point of view. 

A cytologically important feature of the above experiments is the 
great regularity with which meiosis takes place in the treated material. 
This is in accordance with the experiences of the direct treatments of 
root meristems. The poison effect on the spindle apparatus is reversible, 
and already 2—3 days after the end of the treatment the recovery is 
complete. And it follows that if the young plumule is treated, as in 
Petunia, meiosis ought to be quite normal, due to the many generations 
of cells which elapse between the treated cells and the pollen mother 
cells. If any disturbances of the cell functions are induced by the 
colchicine, the cells involved will become eliminated early. 

The possibility exists, however, that one kind of cytologic dis- 
turbances may last a somewhat longer period, viz. disturbances which 
do not act in mitotic divisions but are specialised on some property 
characterstic of meiosis. Meiosis furnishes a much severer test of the 
chromosomal mechanism than do ordinary mitoses. 

Two such kinds of abnormalities were met with in the treated 
material, one brought about partial asynapsis, the other acted on the 
spindle of the first meiotic division. It must be recalled here that a 
clearly modificative, transient asynapsis was found in all the three 
materials where the direct influence of colchicine on meiosis has been 
studied (Tradescantia, WALKER, 1938; Rhoeo, DERMEN, 1938; Allium, 
LEVAN, 1939). The observed asynapsis in Petunia must have been 
induced more permanently than in these three cases, either as a 
» Dauermodifikation» or as a change in the genic substance, possibly a 
mutation. The fact that a tendency to asynapsis was observed in several 
treated plants indicates that no single mutation of one special locus is 
concerned. Instead the tendency to asynapsis must be considered as a 
collective phenotypic reaction against various genic changes. The 
question of the possible ability of colchicine to induce mutations will 
probably be better understood when progenies of the treated Petunia 
material have been analysed. 


SUMMARY. 


The present paper deals with the induction of chromosome doub- 
lings by colchicine in diploid Petunia. Two modes of treatment were 
employed: 1. Seeds were soaked in aqueous solutions of colchicine; 
2. Seedlings were treated with colchicine agar. As a result of both 
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methods a considerable number of tetraploids originated together with 
single octoploids. The induced changes were somewhat more extreme 
after the soaking of seeds than in the second method, especially the 
number of mixoploids being greater. 

A few preliminary data are given concerning the comparative 
morphology of diploid, tetraploid and octoploid Petunia, and their inter- 
relation in general viability is discussed. 

The cytology of a great number of treated plants as well as controls 
is studied. The artificial polyploids showed a similar chromosome 
morphology and a similar course of meiosis as spontaneous tetraploids. 
Two kinds of deviations in meiotic behaviour are described. 

‘In the third chapter dissimilarities in reaction to colchicine among 
different plants are discussed. As a contrast to the behaviour of Petunia 
some experiments with Beta are touched upon. Possible causes of these 
differences are considered. 

Hilleshég, Landskrona, 20th January 1939. 
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EINLEITUNG. 


fern in denen die somatischen Zellen eine h6here Chromosomen- 
zahl zeigen als die diploide — hierbei kommen gewohnlich die von 
dieser ableitbaren sukzessiven Duplikationen in Frage, also tetraploide, 
oktoploide usw. Chromosomenzahlen — kennt man sowohl bei den 
Pflanzen als auch recht haufig bei den Insekten (WILSON, 1925). Be- 
sonders beziiglich der Dipteren werden dariiber in der Literatur An- 
gaben gefunden (z. B. METz, 1916 und 1922). In jenen Fallen handelt 
es sich jedoch im allgemeinen — wenigstens ist die Sache von den 
betr. Forschern so aufgefasst worden — nur um einzelne solche Zellen 
oder kleine Zellengruppen, also auf jeden Fall um lokal recht be- 
grenzte polyploide K6rperteile. 

Besonders in den letzten Jahren, zum Teil aber auch schon friher, 
hat sich jedoch verschiedenerseits der Nachweis erbringen lassen, dass 
diese sog. somatische Polyploidie bei manchen Pflanzen und Tieren 
auch als véllig regelmassige Erscheinung auftreten kann und dass sie 
fiir gewisse Organe und Gewebe sogar charakteristisch ist. 

Der Begriff der somatischen Polyploidie schliesst in seinen Ein- 
zelheiten relativ verschiedene Erscheinungen in sich ein. Zur Er- 
langung n6tiger Klarheit diirfte es daher angebracht sein, die bis jetzt 
klargelegten Faille in bestimmte Kategorien einzuteilen. Dabei tber- 
gehe ich jedoch die bei pflanzlichen Objekten konstatierten Falle vdllig 
und beschranke mich lediglich auf die somatische Polyploidie im Tier- 
reich (bis auf weiteres nur bei den Insekten festgestellt). Diese letzteren 
Falle habe ich in drei Gruppen eingeteilt. 

1. Zur ersten Gruppe gehéren die von GEITLER (1937, 1938 a 
und b) vor kurzem eingehend analysierten Falle bei den Heteropteren 
(besonders Gerris lateralis) und den Dipteren (Simulium). Er hat in 
recht verschiedenartigen Geweben (Malpighischen Gefassen, Fettkér- 
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pern, Tracheenepithel, Speicheldriisen usw.) Polyploidie, zum Teil 
sogar eine sehr hochgradige, festgestellt. Der jeweilige Grad der Poly- 
ploidie hat sich dabei bei gewissen Heteropteren auf Grund der Zahl 
der auch im Ruhekern heterochromatischen X-Chromosomen bestim- 
men lassen. Die Polyploidie ist sehr verschiedengradig, von tetra- 
ploiden Fallen bis zu den 1024- und 2048-ploiden Speicheldriisenzellen 
(Gerris lateralis). 

Solche Falle, obwohl erst jetzt an giinstigen Objekten eingehend 
analysiert, sind jedoch an sich nichts neues. Sie diirften jedem bekannt 
sein, der auch nur voriibergehend verschiedene Insektengewebe im 
Mikroskop betrachtet hat. Dabei sieht man namlich hin und wieder 
solche grosse Driisen- u. a. Zellen, die ganz offenbar polyploid sind, 
tiber deren Kernstruktur und Polyploidiestufe es jedoch gewohnlich 
unmdglich ist exakt ins Klare zu kommen. — In die gleiche Kategorie 
fallen, wie GEITLER ausdriicklich bemerkt, auch die Speicheldriisen- 
zellen der Dipteren mit ihren Riesenchromosomen, wo jedoch die fir 
die Dipteren kennzeichnende somatische Konjugation alle Schwester- 
chromosomen zu je ihrem Biindel vereinigt hat. 

GEITLER fiihrt als wahrscheinlichste Entstehungsweise dieser poly- 
ploiden Zellen die sogenannte innere Teilung der Chromosomen an, 
wie sie u. a. von G. HERTWIG schon friiher (1935) als theoretische Még- 
lichkeit angefiihrt wurde. Dies bedeutet, dass die Teilung der Chro- 
mosomen ohne Spindelbildung fortlauft, sodass Zelle und Kern selbst 
ungeteilt bleiben, statt dessen aber Hand in Hand mit der rhytmischen 
Teilung der Chromosomen an Grésse zunehmen. V6llig entsprechend 
ist im Prinzip auch die Entstehung der Riesenchromosomen der Dipte- 
ren, so wie sie heute aufgefasst wird (z. B. BAUER, 1935; PAINTER and 
GRIFFEN, 1937). 

Charakteristisch fiir die polyploiden Zellen dieser Gruppe ist also, 
dass bei ihnen im allgemeinen jegliche Zellteilung ausbleibt. GEITLER 
(1938 a) erwahnt auch bei seinen Objekten fast ausschliesslich diploide, 
nur gelegentlich wohl auch tetraploide und oktoploide Mitosen ange- 
troffen zu haben. 

2. Einen zweiten, sich dem vorigen allerdings eng anschliessenden 
Typ somatischer Polyploidie hat BERGER (1936, 1937, 1938 a und b) 
in den Zellen des Hinterdarmepithels der Larve von Culex gefunden. 
Wahrend des ganzen Larvenstadiums tritt in diesen Zellen keine ein- 
zige Mitose ein. Die Zellen wachsen nur unablassig an und die Chro- 
mosomen unterliegen, wie BERGER mit Recht annimmt, einer fortgesetz- 
ten inneren Teilung. Insofern weicht dieser Fall in keiner Hinsicht 
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vom vorhergehenden ab. Ein Unterschied besteht nur darin, dass die 
erwahnten Epithelzellen auch in der polyploiden Stufe ihr Teilungs- 
vermégen beibehalten haben. - Dies tritt zutage im Puppenstadium, 
wahrend dessen sich diese Zellen in rascher Folge mehrmals nach- 
einander teilen. Diese Teilungen sind ausserdem insofern besonders. 
interessant, als bei jeder von ihnen eine somatische Reduktion erfolgt, 
sodass man schliesslich wieder bei di- und tetraploiden Zellen anlangt. 
— Die gleiche Erscheinung hat spater BERGER (1938 c und d) auch bei 
zahlreichen anderen Dipterenarten gefunden. 

3. Einen dritten Typ von somatischer Polyploidie beschrieb zuerst 
FROLOWA (1926 und 1929). Sie untersuchte die somatischen Chromo- 
somengarnituren bei 8 Drosophila-Arten und 9 anderen Dipteren (aus 
5 verschiedenen Familien) und fand dabei, dass das Tracheengewebe 
durch die ganze Gruppe tetraploid, die Rektaldriisen wiederum durch- 
gehends oktoploid sind. Ausserdem scheint die Hypodermis der Myceto- 
philiden tetraploid zu sein. Gegeniiber den vorhergehenden Typen ist 
fiir diese Falle charakteristisch, dass sich die Zellen in den erwahnten 
polyploiden Geweben nebst den Chromosomen normal (mitotisch) 
teilen und so standig die gleiche fiir das betr. Gewebe typische Poly- 
ploidiestufe bewahren. Den Ursprung dieser von ihr konstatierten 
Erscheinung hat FROLOWA nicht klargelegt, sondern begniigt sich 
lediglich mit einem Hinweis auf ein paar Méglichkeiten. — In die 
gleiche Kategorie gehért m. E. auch der von SANDERSON (1932) neben- 
bei bei Pteronidea ribesii (Tenthredinidae) beschriebene Fall: die Hypo- 
dermis ist tetraploid, die Fettzellen und die Oenozyten wiederum 
16-ploid. 


DIE TETRAPLOIDEN GEWEBE BEI DEN ODONATEN. 


Das Material, in dem die tetraploiden Gewebe der Odonaten ge- 
funden wurden, sollte eigentlich urspriinglich einem ganz anderen 
Zweck als der Untersuchung der somatischen Polyploidie, und zwar 
einer systematischen Klarlegung der Chromosomenverhaltnisse bei den 
Odonaten dienen, einer Arbeit, deren Resultate demniachst zur Ver- 
6ffentlichung gelangen werden. So sind auch Gewebe, in denen Tetra- 
ploidie festgestellt wurde, nur zufallig in die Praparate geraten, indem 
sie — unabsichtlich — zusammen mit den Ovarien fixiert wurden; 
dagegen liessen sich die Hoden frei von jeglichen fremden Geweben 
fixieren. Daher kommt es, dass gerade die in Verbindung mit den 
Ovarien stehenden Gewebe in erster Hand zur Beobachtung gelangten. 
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— Die Fixierung erfolgte mit dem Gemisch von CARNoy (6:3: 1) und 
die Farbung nach dem Ejisenhamatoxylin-Verfahren von HEIDENHAIN. 
In einem jungen Odonatenovarium (im Larvenstadium) bemerkt 
man neben den Ovogonien und den im Wachstum begriffenen Ovo- 
zyten drei somatische Gewebe, namlich das (schwach entwickelte) Peri- 
tonealepithel, das Eierkelchgewebe und das Follikelepithel. Alle diese 
sind aus recht gleichartigen Zellen zusammengesetzt, die auch einen 
gemeinsamen Ursprung besitzen. Bei jungen Imagines und vielleicht 
auch schon bei den Alteren Larven findet sich im Anschluss an das 
Ovarium auch eine andere Gewebeart, die man dann die ganze Imago- 
zeit hindurch oft selbst in sehr reichlicher Ausbildung feststellen kann. 
Es ist ein typisches Bindegewebe (Fig. 1 und 2) und gehoért mithin 
natiirlich nicht zum Ovarium; sein kon- 
stantes Auftreten bei zahlreichen Arten 
der ganzen Gruppe ist aber geeignet, 
Aufmerksamkeit zu erwecken. Die Lage 
dieses Bindegewebes im Ovarium ist 
genau fixiert. Es umgibt namlich den 
' Eierkelch (Fig. 1) und bekleidet somit 
auch die proximalen Teile der Eiréhren 
(Fig. 2) unter Ausfiillung der Zwischen- 
raume derselben. Dagegen streckt es 
sich nicht bis zu den distaleren Teilen 
Fig. 3. Aeschna crenata HaG.der Ovariolen. 
ere Pra teed ~~ Eine besondere Beachtung verdient 
‘ das erwahnte Gewebe, da es sich durch- 
weg als tetraploid erwiesen hat. Eine deutlich oder auch nur wahr- 
scheinlich diploide Metaphasenplatte ist in demselben kein einzigesmal 
beobachtet worden, sondern samtliche Mitosen, die man in diesem 
besonders bei jungen Imagines oft in lebhafter Teilung begriffenen 
Gewebe stellenweise sogar reichlich gewahrt, sind tetraploid (Fig. 3 
und 4). Die Chromosomenzahl lasst sich indessen nur Ausserst selten, 
wenn die Fixierung besonders gut ausgefallen und der Schnitt gliicklich 
gefiihrt ist, vollig exakt bestimmen. In der Tat ist dies auch nur bei 
einer einzigen Art, namlich bei Cordulegaster annulatus (Fig. 4 und 6) 
gelungen. Bei ihr hat sich die Zahl 52 exakt feststellen lassen, die vollig 
im Einklang mit der haploiden Chromosomenzahl 13 dieser Art steht. 
In unzahligen Fallen ist es dagegen leicht gewesen zu konstatieren, 
dass die Chromosomenzahl in den Mitosen dieses Zellgewebes unge- 
fahr der tetraploiden entspricht. So kann man oft feststellen, dass die 
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Chromosomen in einer Zahl von etwas iiber 50 vorhanden sind; bei 
Arten mit der haploiden Chromosomenzahl 14, wie bei Aeschna crenata 
(Fig. 3), findet man sie stets etwas reichlicher vor als bei denjenigen, 
deren haploide Chromosomengarnitur 13 Chromosomen zahlt (z. B. 





Fig. 4 und 5. Cordulegaster annulatus Latr. — Fig. 4. Tetraploide Metaphasen- 
platte aus dem Bindegewebe. — Fig. 5. Diploide Metaphase einer Follikelzelle. 





Fig. 6 und 7. Cordulegaster annulatus LaTR. Die gleichen Zellen wie in Fig. 4 
und 5. In Fig. 7 gewahrt man zwei kleine Chromosomen (die Mikrochromosomen) ; 
in Fig. 6 ist ihre Zahl 4. 


Cordulegaster, Fig. 4). Schon beim ersten Blick auf die Platte wird 
man von dieser Tetraploidie iiberzeugt, insbesondere da gewohnlich 
diploide Follikelmitosen gleich nebenan als geeignete Vergleichsobjekte 
zu sehen sind (Fig. 4—7). Auch dann, wenn im Bindegewebe keine 








138 TARVO OKSALA 





Mitosen zum Vorschein treten, hebt es sich von den iibrigen Gewebe- 
arten distinkt durch sein abweichendes Aussehen wie auch dadurch ab, 
dass seine Zellen z. B. im Vergleich zu den Follikelzellen eine betracht- 
liche Grésse besitzen (Fig. 1 und 2). 

Mit volliger Sicherheit wurde die Tetraploidie dieses ovarialen 
Bindegewebes bei folgenden Arten festgestellt: Enallagma cyathigerum 
CuHarP., Erythromma najas HANSEM., Cordulegaster annulatus LATR., 
Aeschna subarctica elisabethae Djak., Ae. juncea L., Ae. crenata HaG., 





Fig. 8. Aeschna crenata HaG. In der Mitte (dunkler) junges, teilungsfahiges Fett- 
gewebe, umgeben vom fertigen Fettkérper. 


Ae. grandis L., Libellula quadrimaculata L. und Leucorrhinia rubi- 
cunda L. Ausserdem liegen Praparate von 6 anderen Arten vor, be- 
ziiglich deren das Material knapp oder schlecht fixiert ist, sodass sich 
keine deutlichen Mitosefiguren ergeben haben. Das fragliche Gewebe 
ist jedoch auch bei diesen Arten habituell den vorigen véllig ahnlich, 
weshalb es sicher sein diirfte, dass auch bei diesen Tetraploidie des 
Bindegewebes besteht. Diese Arten sind: Calopteryx virgo L., Ischnura 
elegans v. D. LIND., Agrion armatum CHARP., Cordulia aenea L., 
Orthetrum cancellatum L. und Leucorrhinia dubia v. D. LIND. 

Diese insgesamt 15 Arten vertreten folgende Familien und Unter- 
familien: Calopterygidae, Agrionidae, Cordulegasteridae, Aeschnidae, 
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Cordulinae und Libellulinae. Dies zeigt, dass die Tetraploidie des 
ovarialen Bindegewebes eine im Kreise der Odonaten weit verbreitete 
Erscheinung darstellt, und es liegt m. E. genug Grund zur Annahme 
vor, dass sie fiir die ganze Gruppe charakteristisch ist. 

Wie aber leicht zu erraten, ist diese Erscheinung nicht allein auf 
das erwahnte Gewebe begrenzt. Wenigstens bei Cordulegaster und 
Libellula, offenbar aber auch bei einigen anderen Arten, hat sich nam- 
lich das die Tracheengefasse begleitende Bindegewebe ebenfalls als 
tetraploid erwiesen. Seiner Beschaffenheit nach gleicht dieses Gewebe 
dem ovarialen und schliesst sich auch unmittelbar diesem an. Wenn 
neben den Ovarien auch andere innere Organe oder deren Teile (z. B. 
des Darms) zur Fixierung gelangten, wurde auch das anschliessende 
Bindegewebe als tetraploid gefunden (be- 
sonders deutlich z. B. bei Libellula). Es 
diirfte daher als sicher angesehen wer- 
den kénnen, dass bei den Odonaten das 
sich den inneren Organen anschliessende } 
und diese verbindende Bindegewebe re- —& 
gelmdssig und in seiner Gesamtheit tetra- hs 
ploid ist. 

Ausser diesen hat sich bei den 
Odonaten auch eine andere Gewebeart 
als tetraploid erwiesen, namlich das Fett- 
gewebe. Am deutlichsten ist mir diese Fig. 9. Aeschna crenata Hac. 
Erscheinung bei den Aeschna-Arten be- ei —— ao aes 
gegnet. Nachstehend werden die bei ‘ 

Aeschna crenata festgestellten Verhaltnisse beschrieben. 

Von dem an verschiedenen Stellen der Leibeshéhle (Haemocoel) 
auftretenden Fettgewebe gerat ein Teil bei der Fixierung der Ovarien 
leicht in das Praparat. Der grésste Teil eines solchen Fettkérpers be- 
steht aus typischem Fettgewebe (Fig. 8), dessen Zellen von grossen Fett- 
kiigelchen angefiillt sind. Mitosen sieht man in einem solchen Gewebe 
iiberhaupt nicht. Ein recht kleiner Teil des Fettkérpers weicht 
dagegen wesentlich vom iibrigen Gewebe ab und ist verhaltnismassig 
leicht von diesem abzugrenzen (Fig. 8). Sein Aussehen ist ein an- 
deres, die Zellen enthalten bei weitem nicht so viel Fett wie die typi- 
schen Fettzellen und sind ausserdem teilungsfahig. Das Wichtigste 
an diesem Gewebe ist aber, dass man hier in reichlicher Zahl Mitosen 
gewahrt, die ohne Ausnahme tetraploid sind. Fig. 9 zeigt eine solche 
Prophase. Die Beziehung dieses Gewebes zum fertigen Fettgewebe ist 
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m. E. nicht schwierig zu ergriinden. Es handelt sich hier augenschein- 
lich um ein ganz junges Fettgewebe, dass noch relativ undifferenziert 
und teilungsfahig als eine Art Muttergewebe fungiert. 

Die Tetraploidie des fraglichen Gewebes ist véllig unbestreitbar 
auch bei Ae. subarctica elisabethae und Ae. juncea festgestellt worden. 

Ob im fertigen Fettgewebe spater noch méglicherweise eine innere 
Teilung der Chromosomen stattfindet, als Folge deren die Zellen eine 
noch hdhere Polyploidie erlangen, wie GEITLER bei seinen Objekten 
gefunden hat, geht aus den Praparaten nicht hervor. Eine Fusion der 
Zellen, wie sie EILERS (1925) beim Fettgewebe der Coleopteren fest- 
gestellt hat, habe ich nicht beobachten kénnen. 


Aus dem Obigen geht also hervor, dass bei den Odonaten das sich 
den inneren Organen anschliessende Binde- und Fiillgewebe ebenso wie 
der Fettkérper tetraploid sind. Nun ist es wichtig zu bemerken, dass diese 
beiden Gewebearten hinsichtlich ihres Ursprungs einander nahe stehen. 
Soweit namlich aus den einschlagigen Handbiichern (z. B. DEEGENER, 
1928) zu ersehen ist, sollte das Fettgewebe letzterhand gerade vom ur- 
spriinglichen mesodermalen Bindegewebe herstammen. Die in beiden 
Geweben festgestellte Tetraploidie bekraftigt ihrerseits diese Auffassung 
und deutet zugleich darauf hin, dass der Prozess, durch den das di- 
ploide Gewebe tetraploid geworden ist, verhaltnismassig friih, wahr- 
scheinlich schon vor der Differenzierung der erwahnten Gewebe statt- 
gefunden. hat. 

Ob bei den Odonaten méglicherweise auch noch andere tetraploide 
oder sonst polyploide Gewebe vorhanden sind, diirfte wohl auch durch 
fortgesetzte Untersuchungen nicht leicht nachweisbar sein. Die fiir 
diese Gruppe typische Hemimetabolie verursacht namlich, dass eine der 
Histolyse der larvalen Gewebe folgende rasche Gewebeneubildung und 
also solche »Mitoseepidemien», die fiir holometabole Insekten typisch 
sind, im allgemeinen nicht vorkommen. 

Wir kommen dann zur Frage, in welcher Weise die Verwandlung 
des diploiden Gewebes, das natiirlich den Ausgangspunkt gebildet hat, 
zum tetraploiden erfolgt ist. Die Entstehung der polyploiden Zellen ist 
schon von altersher in zweierlei Weise erklart worden, namlich 1) durch 
Zellen- und Kernfusion und 2) durch Restitutionskernbildung (regel- 
miassige mitotische Teilung der Chromosomen bei ausbleibender Kern- 
teilung). In letzter Zeit ist auch eine dritte Méglichkeit herangezogen 
worden, namlich die innere Teilung der Chromosomen, von der schon 
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vorhin die Rede war. Von diesen Erklarungsweisen hat sich die letzt- 
genannte dusserst brauchbar erwiesen. In samtlichen neueren sich mit 
der somatischen Polyploidie befassenden Untersuchungen (BERGER, 
GEITLER, LORZ) ist sehr wahrscheinlich gemacht worden, dass gerade 
die innere Teilung der Chromosomen — wenn auch je nach dem 
jeweilig vorliegenden Fall einigermassen verschieden — die Ursache 
der Erscheinung ist. FROLOWA lasst die Frage offen und stellt lediglich 
fest, dass eine Fusion nicht in Frage-kommen diirfte. 

Was die Odonaten anbelangt, ist zu sagen, dass jegliche direkte 
Beobachtungen in dieser Hinsicht fehlen. Statt dessen méchte ich 
einen Gesichtspunkt erwahnen, der gegen die zwei ersteren Méglichkeiten 
spricht und also auch hier die innere Teilung am wahrscheinlichsten 
hervortreten lasst. Es mége namlich eine solché tetraploide Zelle ent- 
weder durch Fusion oder durch Restitutionskernbildung entstanden 
sein, stets muss in der so entstandenen Zelle eine tiberzahlige Zentriole 
zu finden sein. Nun hat dies zur Folge, dass es in der folgenden Mitose 
zur Bildung anomaler multipolarer Teilungsfiguren kommen muss, wie 
es bei den in gewissen Insektengruppen recht oft anzutreffenden und 
aller Wahrscheinlichkeit nach gerade durch Restitutionskernbildung 
hervorgegangenen polyploiden Spermatozyten der Fall ist. Mitunter 
begegnet man ihnen auch in somatischen Mitosen (z. B. GEITLER, 
1938 a). Nun ist es klar, dass ein solcher Vorgang nicht zur Entstehung 
eines normalen, sich bipolar teilenden tetraploiden Gewebes fiihren 
kann, wie die in diesem Aufsatz behandelten Binde- und Fettgewebe 
es immerhin sind. Die nattrlichste Erkldrung bietet uns mithin auch 
in diesem Fall die innere Teilung der Chromosomen. Die Sache diirfte 
also so aufzufassen sein, dass in irgendeiner Phase der ontogenetischen 
Entwicklung bestimmte Faktoren im betreffenden Gewebe eine Teilung 
der Chromosomen ohne den typischen mitotischen Prozess zustande- 
gebracht haben, dass aber die so entstandenen tetraploiden Zellen dann 
wieder unter Bildung eines tetraploiden Gewebes sich normal zu teilen 
begonnen haben. 

Diese bei den Odonaten festgestellten Fille geh6ren ganz deutlich 
zum letzten der eingangs erwahnten Typen von somatischer Poly- 
ploidie. Sie ahneln ja in vielen Beziehungen den von FROLOWA unter- 
suchten Fallen bei den Dipteren. Typisch fiir beide sind ein im ganzen 
Gewebe konstanter, verhaltnismassig niedriger Grad von Polyploidie 
ebenso wie eine vollig normale mitotische Zellteilung. In diesen Punk- 
ten unterscheiden sie sich scharf von den von GEITLER behandelten 
Fallen, in denen es sich um eine hohe, teilweise sogar sehr hohe Poly- 
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ploidie handelt, deren Stufe ausserdem selbst im Bereich des gleichen 
Gewebes recht stark variieren kann. Auch stellte man hier Zellteilungen 


liberhaupt kaum fest. 


ALLGEMEINES. 


Schon die bisherigen Untersuchungen zeigen, dass in dieser oder 
jener Weise polyploide Gewebe in verschiedenen Insektengruppen ver- 
haltnismassig haufig vorkommen, besonders in Anbetracht dessen, dass 
solche Untersuchungen bis heute noch sehr sparlich und nur aus 
neuester Zeit vorliegen. Die somatischen Chromosomen der Tiere sind 
ja — merkwiirdigerweise — bis in den heutigen Tagen in hohem Grade 
unbeachtet geblieben. Unter Beriicksichtigung dessen erscheint es 
mdglich, dass sich dié somatische Polyploidie als eine wenigstens im 
Kreise der Insekten allgemein und weit verbreitete Erscheinung er- 
weisen wird. 

Man ist also dabei angelangt, dass der in den somatischen Zellen 
allgemeinbiologisch als am meisten charakteristisch betrachtete ge- 
meinsame Zug, ihre Diploidie, nicht mehr als solcher Giiltigkeit besitzt. 
Man kann namlich nur sagen, dass die somatischen Zellen, im Gegen- 
satz zu den Geschlechtszellen, »nichthaploid», also n-ploid sind. 

Es fragt sich nun, welche Bedeutung der somatischen Polyploidie 
etwa beizumessen ist? In dieser Hinsicht sei nur auf einen Gesichts- 
punkt aufmerksam gemacht. Die Verwandlung einer Zelle von einer 
diploiden in eine tetraploide bedeutet nicht nur eine Verdoppelung 
ihrer Chromosomenzahl, sondern — und das ist gerade das Wichtigste 
— auch eine Verdoppelung ihrer Genenzahl, ihres aktiv wirksamen 
Bestandteils. Die Umwandlung ist also nicht nur eine morphologische, 
sondern auch eine physiologische, denn der physiologische Zustand der 
Zelle muss sich dabei in bestimmter Weise andern. Das gleiche trifft 
natiirlich auch fiir die Gewebe zu. Das diploide und das daneben 
befindliche tetraploide Gewebe sind funktionell untereinander ver- 
schieden. Wie vorhin bereits erwahnt, kénnen die Polyploidieverhalt- 
nisse in den verschiedenen Geweben verschieden sein und sind es auch 
oft. In einigen Geweben finden wir ja durchweg die gleiche und als 
solche fiir das ganze Gewebe typische Polyploidiestufe, in anderen 
wiederum herrscht im gleichen Gewebe verschiedengradige Polyploidie. 
Samtlichen diesen Verhaltnissen kann man einen bestimmten charak- 
teristischen Einfluss auf die Beschaffenheit und Funktion des Gewebes 


zuschreiben. 
Ohne fiir die Sache einen weiteren theoretischen Hintergrund zu 
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suchen, liegt schon auf Grund des obigen reichlich Grund zur Annahme 
vor, dass die somatische Polyploidie in gewisser Beziehung zum Diffe- 
renzierungsprozess der Zellgewebe steht, ein Umstand, auf den auch 
GEITLER (1938 a), so viel ich sehe allerdings in etwas anderem Sinne, 
hinweist. Ausdriicklich sei jedoch bemerkt, dass mit Vorstehendem 
nichts iiber die bei diesem Vorgang mitwirkenden kausalen Verhalt- 
nisse ausgesagt wird. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Die bisher bekannten Faille iiber somatische Polyploidie bei 
den Insekten werden ihrem Charakter nach in drei Typen eingeteilt. 

2. Die Binde- und Fettgewebe der Odonaten werden als durchweg 
tetraploid nachgewiesen. Hieriiber liegen Feststellungen an 15 tiber 
das ganze System verteilten Arten vor. 

3. Als wahrscheinlichste Ursache dieser Erscheinung wird die sog. 
innere Teilung der Chromosomen herangezogen. 

4. Die somatische Polyploidie wird mit dem Differenzierungspro- 
zess der Gewebe in Zusammenhang gestellt. 


Herrn Prof. Dr. HARRY FEDERLEY, in dessen Institut vorliegende 
Arbeit ausgefiihrt wurde, sage ich fiir zahlreiche wertvolle Anweisungen 
meinen besten Dank. 


ERKLARUNG DER ABBILDUNGEN. 


Die photographischen Aufnahmen sind mit dem ZEIss’schen Phoku-Apparat, 
Fig. 1, 2 und 8 mit Objektiv 20 und Negativlinse L (4,7), Fig. 3—5 und 9 mit Objektiv 
120 und Negativlinse H (6,2) ausgefiihrt. Erstere stellen zweifache, letztere dreifache 
Vergrésserung des Negativs dar. 

Die Zeichnungen (Fig. 6—7) sind mit Hilfe vom Objektiv 100, Okular 25 und 
dem ABBEzeichenapparat (alles ZE1ss) auf der Héhe des Arbeitstisches ausgefiihrt 
worden. Das bedeutet eine Vergrésserung von ca. 4450 Diametern. 
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I. EINLEITUNG. 


\ | AN ko6nnte a priori der Ansicht sein, dass die Gattung Petunia ein 

ideales Material fiir faktorenanalytische Studien bilden sollte. 
Die vielen bekannten Gartenrassen unterscheiden sich von einander 
in deutlichen und auffalligen Eigenschaften, die zu einer Mendelanalyse 
einladen. Trotzdem gibt es bisher nur erstaunlich wenige Arbeiten, 
die sich mit rein faktorenanalytischen Studien von Petunia befassen, 
und die Forscher, die mit der Klassifikation von F-Material gearbeitet 
haben, hatten haufig Schwierigkeiten die erhaltenen Resultate in die 
tiblichen Spaltungsschemata einzupassen. So zeigten sich die Spal- 
tungen in Pollenfarbe sehr kompliziert; Miss FERGUSON (1934) musste 
4 verschiedene Faktorenpaare als Grund fiir ihre Vererbung annehmen. 
Letalitat tritt in Petunia-Kreuzungen haufig auf und verandert normale 
3: 1-Spaltungen mehr oder weniger zum Verhialtnis 2:1. Dies war 
der Fall in Kreuzungen mit gefiillten Petunien (v. UBISCH, 1923). Ver- 
fasser glaubte auf dieser Basis auch Miss SAUNDERS (1911 und a. a. O.) 
sehr schwer zu verstehende Kreuzungsresultate erklaren zu k6nnen. 
Selbst bin ich in vielen Petunia-Kreuzungen auch auf Letalitaétswirkung 
gestossen: Ein Typus von Aderung z. B. ist im homozygoten Zustand 
subletal und noch starkere Letalitat bedingt eine charakteristische Bli- 
tenform, die bisher in meinem Material iiberhaupt noch niemals homo- 
zygot erhalten worden ist. Derartige Falle von Letalitaét sollen bei 
einer spiteren Gelegenheit behandelt werden. Hier will ich mich mit 
einer anderen charakteristischen Erscheinung befassen, die auch ge- 
eignet ist die normalen Mendelspaltungen in Petunia zu stéren, nimlich 
die Labilitat der Bliitenfarben. Der Term Labilitaét oder Mutabilitat 
der Bliitenfarbe ist in dieser Arbeit immer rein deskriptiv gebraucht 
und will vorlaéufig nichts aussagen iiber eine eventuelle genetische 
Labilitat. 

Beim Anbau von diploiden oder polyploiden Petunia-Formen fin- 
det man, dass die Bliitenfarbe innerhalb gewisser Stéamme nicht bei 
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allen Individuen gleichmassig iiber die Bliitenblatter verteilt ist, son- 
dern dass zuweilen mehr oder weniger unregelmassige weisse Flecken 
auftreten. Derartige fleckige Petunien sind in einigen Fallen zu geneti- 
schen Experimenten benutzt worden. MALINOWSKI (1916) arbeitete 
mit einer derartigen fleckigen Rasse. Er kreuzte sie mit einer Rasse 
mit einheitlich gefarbten Bliiten und erhielt in F, einfarbige und in F: 
95,5 % einfarbige und im iibrigen gescheckte Pflanzen. Er hat auch 
eine andere Art von Bliitenfarbenlabilitat bearbeitei, bei der die ver- 
schiedenfarbigen Flecken sehr klein sind, und wo die Labilitaét gleich- 
zeitig mit der Bliitenfarbe auch andere Eigenschaften trifft. Durch 
sechsjahrige Auslese von extremen Bliitentypen gelang es ihm 3 in 
bezug auf Labilitat sehr verschiedene Linien aufzuziehen. Eine von 
diesen war sehr nahe konstant, ab und zu gab sie jedoch Pflanzen mit 
mutierenden Zweigen (MALINOWSKI, 1934). 

FERGUSON (1932) erwadhnt in der zur Petunia-Ausstellung am 
Sechsten Internationalen Genetik-Kongress gefiigten Schrift, dass sie 
durch Kreuzung von zwei Rassen mit wenig ausgepragter Fleckigkeit 
eine F, erhielt, bei der die Fleckigkeit weit iiber die Grenzen der P-Gene- 
ration variierte. Sie fiigt hinzu: »Such an experimental synthesis of 
»flecking» from non-flecking parents is not known to us to have been 
recorded elsewhere» (Il. c. p. 328). Es sei hervorgehoben, dass die 
Elternformen nicht ganz »non-flecking» waren, die eine konnte zu- 
weilen kleine zentrale weisse Flecken zeigen, wihrend die andere unter 
gewissen Umstanden unregelmassige periphere weisse Partien aufwies. 

Neulich (1939) hat FERGUSON noch etwas iiber diese Kreuzung 
veroffentlicht. Eine faktorielle Analyse lasst sich gemiss der Verfasse- 
rin freilich fiir diese Variation der Bliitenmuster ausarbeiten. »But 
such an analysis fails to explain satisfactorily why, the original patterns 
having once occurred, it is apparently impossible to eliminate them, 
either by selfing the self-colored hybrids or by outbreeding to species 
homozygous for self-color; or why, when the pure white hybrids are 
selfed, spotted or even self-colored flowers appear in their progeny. 
The evidence, when all in, leads one to assume that the conditions are 
parallel to those which underlie certain human maladies; and that the 
problem of pattern, individual and racial, is a cellular problem — a 
problem of the gene and of its intra- and inter-cellular environment» 
(l. c. p. 72). 

Diese Musterbildung bei Petunia ist ferner von deutschen For- 
schern an der Universitat Géttingen von verschiedenen Gesichtspunk- 
ten angegriffen worden. HARDER (1934), HARDER und MARHEINEKE 
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(1935), STGRMER und VON WITscCH (1938) haben die dusseren und in- 
neren Bedingungen des Auftretens der Musterbildung eine Analyse 
unterworfen. Sie haben gezeigt, dass Lichtquantitét und Temperatur 
als besonders wichtige Faktoren einen Einfluss auf das Muster ausiiben. 
VON WITsCH (1936) hat diese Probleme auch genetisch untersucht. Er 
zieht den Schluss, dass nicht labile Gene in gew6hnlichem Sinne die 
Scheckung verursachen sondern ein »in seiner Auswirkung auf den 
Phanotypus leicht beeinflussbarer Faktor» (I. c. p. 212). 

Nachdem Dr. TJEBBES in sehr entgegenkommender Weise mir sein 
Petunia-Material zur weiteren Bearbeitung tibergeben hatte, stellte ich 
mir als eine der Arbeitsaufgaben einen Versuch diese Labilitaét der Blii- 
tenfarbe experimentell zu beleuchten. Es erschien wiinschenswert zu 
priifen, ob das Auftreten der Scheckung durch genetische Faktoren 
bedingt wird. Gewisse preliminare Kreuzungen ergaben, dass die 
Scheckung sich wie eine rezessive Eigenschaft verhielt. Die Kreuzungs- 
arbeit wurde auch mit dieser Annahme als Arbeitshypothese geplant. 
Im Verlauf der Arbeit konnte wohl eine gewisse Regelmdssigkeit im 
Auftreten der Labilitaét konstatiert werden, doch fiihrten die Experi- 
mente oft zu Konsequenzen, die gegen die Arbeitshypothese stritten. 
Kine Rasse, die durch mehrere Inzuchtgenerationen ungefahr den glei- 
chen Labilitétsgrad beibehalten hatte, konnte z. B. durch Kreuzung 
mit einer anderen Rasse ganz pl6étzlich umgestimmt werden und sich 
dann bei weiterer Inzucht vollkommen stabil verhalten. Meiner An- 
sicht nach fiihrt dies entweder zu einem Schlusssatz iiber quantitative 
Vererbung, wobei fiir den labilen Zustand eine grosse Anzahl von 
Genen. verantwortlich ist, oder auch muss man sich vorstellen, dass die 
Erbmasse des labilen Zustandes mit der Einfiihrung in das neue gene- 
tische Milieu beeinflusst wird. 

Da ich bisher die labilen Rassen und ihre Kreuzungsprodukte nur 
in geringer Ausdehnung zytologisch kontrolliert habe, kann ich bei 
dieser Gelegenheit nicht entscheiden, ob in meinem Material zwischen 
labilen und konstanten Formen ahnliche Unterschiede in bezug auf die 
Chromosomen vorhanden sind, wie sie von einigen polnischen Verfas- 
sern nachgewiesen worden sind (SKALINSKA und CUCHTMAN, 1927; 
MALINOWSKI, 1928; TELEZYNSKI, 1935). 

In meinem Petunia-Material sind auch andere Formen von Labili- 
tit aufgetreten, aber diese Arbeit widme ich ganz der im Kap. II be- 
schriebenen Labilitét, die in grossen zusammenhangenden weissen 
Partien in den Bliiten resultiert. Diese Labilitatsform ist sehr charak- 
teristisch und unterscheidet sich in vielen Hinsichten von anderen bei 
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Petunia angetroffenen labilen Zustéinden, Variegierungen und 4éhn- 
lichem. Es ist daher wahrscheinlich, dass die hier gezogenen Schliisse 
nur fiir eine Form von Labilitaét bei Petunia gelten. In einem von 
MALINOWSKI (1935) beschriebenen Fall scheint z. B. die Labilitaét durch 
einfache genetische Faktorendifferenzen kontrolliert zu werden. Er 
sagt: » The experiments on crossing of the unstable race with the variety 
»Admiration» (belonging to Petunia violacea) show that the mosaic 
distribution of pigment is a recessive character, the uniform distribu- 
tion being a dominant one. These characters are transmitted indepen- 
dently of the violet color, the sizes of flowers and the distribution of 
pigment in the form of stripes characteristic of the variety »Admira- 
tion». The unstable race has also been crossed with white Petunia 
nyctaginiflora and the F, plants have had also self-colored flowers» 
(l. c. p. 343). Und in bezug auf eine andere Art von Labilitaét bei Pe- 
tunia, namlich die Variegierung im Chlorophyll, wird von CORRENS 
und KAPPERT (1936) angegeben, dass sie durch ein einfaches rezessives 
Gen bestimmt wird. 

In grossen Ziigen wurden die in dieser Arbeit beschriebenen Unter- 
suchungen folgendermassen ausgefiihrt: Im Jahre 1934 wurden Kreu- 
zungen zwischen verschiedenen Linien des im Kap. III beschriebenen 
Ausgangsmaterials ausgefiihrt. Im Jahre 1935 wurden Selbstungen 
und Riickkreuzungen an den so entstandenen F,,-Individuen vorgenom- 
men. Bis zu diesem Zeitpunkt erfolgte die Kultur im Treibhaus, da 
nur ein geringes Material erforderlich war. Im Jahre 1936 wurden 
grosse F,-Generationen am Feld gebaut und F; wurde erhalten durch 
Selbstungen oder durch Kreuzungen mit einer rezessiven Form, die die 
verschiedenen Gametenklassen in den Nachkommen direkt sichtbar 
werden liess. Die Resultate dieser Kreuzungsexperimente, gegriindet auf 
Untersuchung von ca. 17.000 Pflanzen, sind in Kap. IV—VIII beschrie- 
ben. Schliesslich erfolgt eine Besprechung der erhaltenen Resultate. 

Im folgenden wird jede gebaute Pflanze mit einer Nummer be- 
zeichnet. Wenn drei Zahlen angegeben werden, z. B. 34—297—l, so 
bedeutet die erste das Jahr, in dem die Nummer gebaut worden ist, die 
zweite Nummer der Familie (stets Nachkommen einer Bliite) und die 
dritte ist die Nummer der Pflanze der Parzelle. 

Ich spreche hier meinen Dank aus an Herrn Dozent Dr. J. RAs- 
MUSSON, der mein Manuskript zu dieser Arbeit durchgegangen ist und 
wertvolle Kritik getibt hat, sowie an Fraulein MAJ SJOGREN, die zu 
grossem Teil die Beurteilung des F.-Materials im Jahre 1936 ausgefiihrt 
hat. Ferner schulde ich Dank der Schwedischen Zuckerfabriks A. G. 




















BLUTENSCHECKUNG BEI PETUNIA 149 
dafiir, dass ich wahrend der Untersuchungszeit Platz in Treibhausern 
und Boden fiir die Versuche beim Institut fiir Zuckerriibenztichtung 
in Hillesh6g zur Verfiigung erhalten habe. 


II. DER PHANOTYPUS DER SCHECKUNG. 


Die Labilitat der Bliitenfarbe von Petunia aussert sich sehr charak- 
teristisch. Gewisse Teile der Blumenblatter bleiben ganz weiss. Die 
Grenze zwischen gefarbten und weissen Teilen ist immer scharf (Fig. 1). 
Die Ausbreitung der weissen Flecken ist auf derselben Pflanze und 
innerhalb der gleichen Linie oft sehr unregelmassig; man findet auf 
der gleichen Pflanze eine ganze Skala von allen denkbaren Variationen 





Fig. 1. Beispiele von Bliiten mit labiler Farbe, a—l: periphere Flecken (blaumV), 
m—r: radiare Flecken (blaumW). 


von ganzfarbigen bis zu ganz weissen Bliiten, und im allgemeinen sind 
diese verschiedenen Bliiten nach dem Zufall auf die Pflanze verteilt. 
Es besteht demnach in normalen Fallen keine Korrelation zwischen 
dem Grad der Scheckung und dem Platz der Bliite auf der Pflanze. 
Eine Ausnahme von dieser Regel soll jedoch spater beschrieben werden 
(Kap. VIII). 

Vergleicht man indessen verschiedene geselbstete Linien, so findet 
man bald einen Unterschied zwischen ihnen, nicht nur in der Aus- 
breitung der weissen Flecken sondern auch in ihrer Anordnung und 
Topographie. Zwei typische Falle sind in Fig. 1 a—/ einerseits und in 
Fig. 1 m—r andererseits abgebildet. In Fig. 1 a—I, deren 12 Bliiten von 
verschiedenen Pflanzen der gleichen Nummer herstammen, sind die 
weissen Flecken mehr peripher angeordnet. Trotz der unregelmas- 
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sigen Anordnung der Flecken gewahrt man bald, dass sie mit einer 
gewissen Gesetzmassigkeit verteilt sind, die am leichtesten bei Bliiten 
mit nur kleinen weissen Flecken zu entdecken ist. Diese entstehen 
namlich in erster Linie zu beiden Seiten der Mittellinie der Petalen 
(Fig. 1 i), und erst wenn sie gréssere Ausdehnung bekommen, verbrei- 
ten sie sich hinaus gegen die Grenzen zwischen den Petalen (Fig. 1 1). 
Und auch wenn nur mehr wenig Farbe in einer Bliite vorhanden ist, 
pflegt die Farbe einen unregelmassigen Stern um das Zentrum der 
Bliite mit den Spitzen in den Grenzen zwischen den Petalen zu bilden. 
Charakteristisch fiir diesen Labilitatstypus ist, dass die weissen Flecken 
gegen das Zentrum quer begrenzt sind und nur in extremen Fallen sich 
in das Kronenrohr hinein erstrecken. Im weiteren wird dieser Typus 
von Farbenverteilung als »periphere Flecken» bezeichnet, und diese 
Anordnung der Flecken stimmt mit HARDERs »centripetaler» Scheckung 
uberein. 

Der zweite Haupttypus von Farbenverteilung wird als radiare 
Flecken bezeichnet (HARDERS centrifugale Scheckung) und ist in Fig. 
1 m—r abgebildet. Auch bei diesem Typus haben die weissen Flecken 
eine ahnliche Verteilung wie die peripheren Flecken, indem die Partien 
um die Mitte der Blumenblatter in erster Linie die Farbe verlieren. Er 
unterscheidet sich indessen vom vorherigen Typus darin, dass die 
Flecken oft mehr in die Lange der Bliite gehen, weshalb sie, auch wenn 
sie sehr klein sind, sich weit in die Kronenréhre hinein erstrecken k6n- 
nen. In gewissen Fallen kénnen die Flecken dieses Typus ein recht 
symmetrisches Aussehen, wie die Speichen eines Rades (Fig. 1 m), 
annehmen, und durch Auslese kénnen derartige Bliitentypen in einer 
Linie angehauft werden. Derartige Linien haben einen betrachtlichen 
Wert als Zierpflanzen, da der kreideweisse Stern auf purpurrotem oder 
sammtblauem Hintergrund eine ausgezeichnete Wirkung hat. Viele 
solche Formen werden in der Gartenbauliteratur erwahnt (siehe z. B. 
VILMORIN-ANDRIEUX, 1894). Es hat sich jedoch schwierig gezeigt in 
meinem Materiale experimentell 100 % einheitlich gezeichnete Typen 
in einer Linie anzuhaufen; es pflegt stets eine ausgepragte Variation 
in der Ausbreitung der Flecken aufzutreten. Es ist von Interesse, dass 
bei diesen Petunia-Formen zwischen Bliiten mit unsymmetrisch an- 
geordneten Flecken und Bliiten mit symmetrischem Muster nur ein 
Gradunterschied zu bestehen scheint. 

Es versteht sich von selbst, dass Uberginge zwischen Typen mit 
peripheren und radiaren Flecken vorkommen kénnen. Sie beruhen 
ganz sicher auf der Wirkung von zahlreichen modifizierenden Genen, 
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die umkombiniert werden kénnen. Diese Behauptung soll durch 
Kreuzungsexperimente in einem spiteren Kapitel beleuchtet werden. 

Der Umschlag von Farbe zu Weiss ist in allen von mir beobachte- 
ten Fallen endgiiltig und nicht reversibel. Gefarbte Flecken in den 
weissen Teilen sind selten, und wenn sie vorkommen, so deutet ihre 
Ausdehnung darauf hin, dass sie eher vom gefairbten Zentrum nach 
aussen gelangt sind als dass sie durch einen reversiblen Mutations- 
prozess gebildet worden sind. Die Ausdehnung der weissen Flecken 
ist sehr variierend. In ganz gefarbten Bliiten kann man, wenngleich 
selten, einzelne kleine weisse Flecken von Stecknadelkopfgrésse oder 
noch kleinere (Fig. 1 a) finden. Und durch Auslese in einer Linie kann 
man, wie erwahnt worden ist, die Verbreitung der Flecken fast un- 
begrenzt in der einen oder anderen Richtung verschieben. 


TABELLE 1. Die Abhdngigkeit des Scheckungsgrades vom Vorschreiten 
der Vegetationsperiode. 























% gescheckte Pflanzen —" | 
Nr. oe 
15. Juli | time’. ———_,| 
| | 
ER eee ee aes 0,0 | 9,7 222 | 72 | 
ee aes 123 | 28,4 44,8 96 | 
eC RITE eee an, 48 | 
NU ibcdeneccesilidastuaiahebassinesien 89,7 | 988 | 100, 82 | 





Sehr kennzeichnend fiir die Labilitat ist, dass die weissen Flecken 
mit dem Fortschreiten der Vegetationsperiode an Grésse zunehmen. In 
vielen Fallen sind die ersten Bliiten ganz gefarbt, dann zeigen sich 
kleine periphere Flecken und spater gréssere weisse Felder. Spat im 
Herbst sind vielleicht die Bliiten auf der gleichen Pflanze rein weiss 
ohne einer anderen Andeutung zu Farbe als ein schmaler gefarbter 
radialer Strich. Daher wird bei einer Feststellung des Labilitatspro- 
zentes (= % gescheckte Pflanzen berechnet auf die Gesamtanzahl 
Pflanzen pro Parzelle) stets ein umso geringerer Prozent einfarbiger 
Pflanzen erhalten je spaiter im Jahre die Bestimmung erfolgt. Als Bei- 
spiel zeigt Tab. 1 eine Anzahl solcher Bestimmungen, ausgefiihrt in 
drei verschiedenen Zeitpunkten im Jahre 1936. 

Phanotypisch erscheinen diese Bliitenfarbenveranderungen stets 
als ein vollstandiger Umschlag von dominant zu rezessiv. Und dieser 
Umschlag erfolgt auf einmal fiir simtliche Faktoren, die mit der Bliten- 
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farbe zu tun haben, gleich fiir gleichmassig verteilte Farben wie fiir 
Aderungen und Geflammtsein, und wenn das weisse Gebiet sich hin- 
unter in die Kronenroéhre erstreckt, auch fiir die bei den meisten Petu- 
nien dort befindliche Netzaderung. Heterozygote und homozygote Far- 
ben werden gleich betroffen, letztere gehen direkt in weiss iiber ohne 
ein Grenzgebiet mit heterozygoter Farbe. Eine grosse Menge Kombina- 
tionen von verschiedenen Farbenfaktoren sind in diese labilen Rassen 
eingekreuzt worden, und alle reagierten in dieser Hinsicht gleich. Man 
bekommt hierdurch den Eindruck, dass die Labilitat mit einem Grund- 
faktor fiir die Ausbildung von Anthocyan zusammenhangt. 


III. DAS AUSGANGSMATERIAL. 


Im Jahr 1934 begannen die ersten planmassigen Kreuzungen, die 
bezweckten die verschiedene Stabilitat der Bliitenfarben klarzulegen. 
In den Schemas 1—4 habe ich die Genealogie des Materials skizziert. 
Die meisten verwendeten Linien haben ihren Ursprung in einigen we- 
nigen Handelssorten, die 1930 von der Firma VILMORIN-ANDRIEUX ein- 
gekauft worden sind. Ausnahmen bilden 34—283, die von Géteborgs 
Tradgardsf6rening, sowie 35—649 und 650, die von W. Weibull A. B., 
Landskrona eingekauft worden sind. 

In bezug auf die Bliitenfarbenstabilitat teile ich das Ausgangsmate- 
rial ein in 1) labile, 2) indifferente und 3) stabile Formen. 


1. LABILE FORMEN. 


Diese zeigen selbst phanotypisch Labilitaét und bei Selbstung und 
Kreuzung miteinander geben sie 100 % labile Nachkommen. 

a. 34—221—1, blau, mutabel, Vilmorin (im folgenden verkiirzt zu 
blaumV). Sie hat ihren Ursprung in einer Kreuzung zwischen verschie- 
denen Chromosomenrassen (Schema 1, 1930—31). Die Bliitenfarben- 
labilitat machte sich das erstemal 1933 in Nr. 21 bemerkbar, in der 4 
von 15 Pflanzen weisse Flecken hatten. In 2 Geschwisternummern zu 
34—221, naimlich 219 und 220, gab es im ganzen 3 labile Pflanzen 
unter 27 bliihenden. Der Typus der Labilitét in diesem Stamm ist 
der der peripheren Flecken. 

b. 34—297, weiss, blaugeadert, mutabel (verkiirzt am). Diese 
Nummer entstand ebenso wie die vorige in einer Kreuzung zwischen 
einer Tetraploiden und einer Diploiden im Jahre 1930 (Schema 2). In 
der triploiden F, wurde eine geaderte Pflanze ausgelesen und 1931 
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mit einem Repriasentanten einer diploiden geaderten Linie gekreuzt. 
Schon in der nachsten Generation, 1932, trat unter 25 Pflanzen eine 
labile, namlich 32—476—4 auf, von welcher Pflanze 34—297 direkt 




















1930: 306-16 x 302-11 304-6 
superbissima % nyct R 
2n=28 oe 2n=14 \ 
1931: liz x 109 159-2 x 140-3 140-2 
2n=18 R 11 Pflanzen, 
| | alle gefarbt 
1 
1932: 412 470 432-2 
19 Pflanzen 10 Pflanzen 4 Pflanzen R 
nyct alle gefarbt | 
1933: a 21-5 22 12-3 
10 Pflanzen 5 Pflanzen R 
iti | Sy | 
1934: 206 221-1 225-4 227-1 208 
18 Pflanzen blaumV kupfer- rot- 18 Pflanzen R 
nyct farbig marmoriert 


Schema 1. Der Ursprung von nyct, blaumV, kupferfarbig, rotmarmoriert und R. 








1930: 307-8 — x—— 305-11 305-2 
Soleil d’or bleu d’acier bleu d’acier 
2n=28 en=14 2n=14 

1931: 219-1 x 144-2 

geadert : 2 Pflanzen ai 
en=21 

1932: 476 438-4 

25 Pflanzen,eine von ihnen Pflanzen ai 
(476-4) am 
1933: 23 14-4 
15 Pflanzen,alle am 5 Pflanzen ai 
1934: 297 209 
3 Pflanzen,am 2 Pflanzen ai 


Schema 2. Der Ursprung von am und ai. 


geselbstete Nachkommen sind. Die Mutabilitat ist in dieser Linie von 
gemischtem Typus. So gab es unter den 3 Pflanzen in 34—297 sowohl 
eine Pflanze mit iiberwiegend peripheren Flecken wie 2 Pflanzen mit 
radiaren solchen. 
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c. 35—649, blau, mutabel, Weibull (verkiirzt blaumW). Diese 
hat eine starke dunkelblaue Rathausfarbe, bedeutend satter als blaumV. 
Zum Unterschied von diesem Typus haben die Flecken bei blaumW 
meistens radiaren Typus, sie sind jedoch auch auf derselben Pflanze 
gewohnlich sehr variierend. 


2. INDIFFERENTE FORMEN. 


Die indifferenten Formen zeigen selbst keine Labilitaét, aber in 


Kreuzungen reagieren sie wie labile. 
a. 34—313, grossbliitig, weiss (verkiirzt grblw). Schema 3 zeigt 
den Ursprung dieser Form. Sieht man von einer 1931 versuchten 





1930: 304-12 306-7 
hybrida pendula superbissima 
grblw 2n=14 2n=28 

1931: 142-1 x 185-2 
1 Pflanze grblw superbissima 

2n=29 

1932: 534-2 


4 Pflanzen, 3 von ihnen weiss 
(Selbstungen), 1 rot 


1933: 33-13 
15 Pflanzen grblw 


1934; 31 
21 Pflanzen grblw 


Schema 3. Der Ursprung von grblw. 


Kreuzung mit einer Tetraploiden ab (diese Kreuzung ist sicher miss- 
lungen; siehe LEVAN, 1937), so stammt diese Rasse von einer grossbli- 
tigen weissen hybrida pendula-Form durch seit 1930 betriebener Selbs- 
tung ab. Sie ist sehr einheitlich. An und fiir sich ist sie nicht labil, 
die Bliitenfarbe ist rein weiss und die Netzaderung im Kronenrohr wird 
von keiner Veranderung betroffen. Seitdem 1935 die Aufmerksamkeit 
auf dieses Verhaltnis gelenkt worden war, sind Tausende von grblw- 
Pflanzen in dieser Hinsicht untersucht worden und man kann wirk- 
lich, obgleich ausserst selten, eine Bliite mit einem mutierten Sektor 
im Kronenrohr finden. Diese Eigenschaft, sich in Kreuzungen mit 
labilen Linien wie labil zu verhalten ohne dass ein Farbenfaktor in die 
Kreuzung eingefiihrt worden ist, hat diese grblw in dieser Untersuchung 
sehr verwendbar gemacht. 
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b. 34—209, weiss, blaugeadert, indifferent (verkiirzt ai). Diese 
ist eine reine Linie von 30—305—2 (Schema 2) herstammend. Sie ist 
nahe verwandt mit am. In allen Generationen nach Selbstung wurde 
keine einzige weissfleckige Pflanze von ai beobachtet, aber in Kreu- 
zungen mit labilen Linien disponiert sie zur Bildung von peripheren 
Flecken. 


3. STABILE FORMEN. 
Diese zeigen selbst keine Labilitat und gekreuzt mit labilen oder 


indifferenten Formen geben sie eine F, mit 100 % Stabilitat. 
a. 34—206, nyctaginiflora (verkiirzt nyct). Eine reine Linie, die 











1930: 301-6 x 302-6 301-1 x 4 
viol nyct “ 
1931: _ 117-14 x 103-1 
15° Pflanzen, viol 
Farbenvariationen 
117-14 viol 
1932: 425 
4 Pflanzen viol 
1933: 10-1 x 3 
5 Pflanzen viol 
1934: 283 


4 Pflanzen viol 


Schema 4. Der Ursprung von viol. 


auf 30—302 (Schema 1) zuriickgeht. Sie ist tibereinstimmend mit 
grblw rein weissbliitig, unterscheidet sich aber von diesen beiden in 
morphologischen Charakteren (kleinere Bliiten, etwas dickere Blumen- 
blitter) und vor allem durch ihr Verhalten in Kreuzungen mit labilen 
und indifferenten Formen. In dieser Hinsicht steht sie in scharfem 
Kontrast zu grblw. Nach Kreuzung mit nyct werden namlich samt- 
liche labilen Formen fast vollstandig stabilisiert. 

b. 35—650, hellrot, Weibull (verkiirzt hellrotW). Eine schéne 
hellrote Gartensorte mit auffallend kraftigem Wuchs und grossen Blii- 
ten. Sie hat Ahnliche Stabilisierungseigenschaften wie nyct. 

c. 34—283, violacea, Géteborg (verkiirzt viol). Eine Form mit 
kleinen violetten Bliiten (Schema 4). 

d. 34-208, Rathaus (verkiirzt R). Eine selbstfertile dunkelblaue 
Form, die nach Selbstung stets stabile Bliitenfarbe zeigt. Sie steht je- 
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doch an der Grenze zu den indifferenten Formen, indem sie in Kreuz- 
ungen mit labilen Formen die Labilitat nicht ganz aufhebt. Herstamm- 


ung siehe Schema 1. 

e. 34—225 und f. 34—-227 (Schema 1). Diese 2 naheverwandten 
Formen stehen auch blaumV nahe. Sie verhalten sich in Kreuzungen 
und bei Selbstung stabil. Als Ausgangsmaterial wurde eine kupfer- 
farbige (34—225—4) und eine rotmarmorierte (34—-227—1) verwendet. 


IV. VERERBUNGSVERSUCHE MIT LABILEN FORMEN. 
1, INZUCHT IN am-LINIEN. 


Wenn labile Formen geselbstet oder miteinander gekreuzt werden, 
sind die Nachkommen stets mehr oder weniger labil. Haufig wird in 





Fig. 2. Die Labilitéat von 35—636. Fig. 3. Die Labilitat von 35—638. 


den Nachkommen die Variationsbreite der Eltern nach beiden Seiten 
hin tberschritten, d. h. unter den Nachkommen koénnen Pflanzen vor- 
kommen, die gar keine weissen Flecken haben, sondern gleichmassig 
gefarbt sind, sowie auch Pflanzen mit erheblich grésseren weissen 
Flecken als die Elternformen, in extremen Fiallen kénnen die Bliiten 
ganz weiss sein, auch wenn die Pflanze genotypisch gefarbt ist. Alle 
Kreuzungen zwischen labilen Linien mit verschiedenem Ursprung ha- 
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ben auch stets das gleiche Resultat gegeben, namlich iiberwiegend labile 
Nachkommen. 

Als Beispiel ftir eine durch mehrere Generationen geselbstete labile 
Linie werde ich die weisse blaugeaderte Linie am beschreiben, die zu- 
erst 1932 in Nr. 476 angetroffen worden ist. 25 Pflanzen waren in 
dieser Nummer blaugeadert und eine von diesen, 476—4, hatte weisse 












Sektoren. Von dieser wurde durch Selbstung 33—23 erhalten, die aus 
15 Pflanzen bestand. Sie glichen der Mutterpflanze darin, dass alle 
weiss waren und Aderung zeigten. Alle zeigten auch friiher oder spater 
weisse Flecken. Die Ausbildung dieser Flecken war indessen sehr 
variierend, es gab sowohl Pflanzen mit nur peripheren Flecken und 
solche mit ganzen Sektoren. Fiinf der Pflanzen zeigten friih die La- 
bilitat, wahrend bei den tibrigen die weissen Flecken erst spater sicht- 
bar wurden. Mehrere Pflanzen 

wurden geselbstet, aber zufolge 

ausgepragter Selbststerilitat wur- 

den Samen nur von 23—4 erhal- 

ten, die 34—297 mit 3 Pflanzen 

gab. Von diesen war bei Nr. 1 

der grésste zentrale Teil der Bli- 

ten geadert und die Farbe war nur 

in peripheren Flecken verschwun- 

den. Nr. 2 und 3 hatten dagegen Fig. 4. Die Labilitét von 35—640. 
gréssere weisse Sektoren, die einen 

bedeutend grésseren Teil der Bliiten einnahmen als die schmalen gea- 
derten Partien. Nachkommen wurden aufgezogen nach Selbstung von 
297—1 und 3 sowie nach Kreuzung von 297—2 XX 3. Diese gaben 
1935 die Nr. 636 (8 Pflanzen), 638 (10 Pflanzen) bzw. 640 (10 
Pflanzen). Samtliche Pflanzen dieser Nummern hatten mehr oder 
weniger labile Bliitenfarbe. In den Fig. 2—4 habe ich zufallsweise 
ausgewahlte Bliiten dieser Nachkommen schematisch abgebildet und 
den geaderten Teil der Bliite durch dunklere Farbe wiedergegeben. 
Der erste Blick auf diese Bilder zeigt, dass die Variation zwischen den 
Nummern grésser als innerhalb derselben ist. In bezug auf 636 und 
638 tritt auch im Vergleich mit den Elternpflanzen der gleiche Ver- 
teilungstypus der weissen Partien zutage, namlich periphere Flecken 
in 636 und gréssere weisse Sektoren in 638. In 640 wiederum, die eine 
Kreuzung zwischen einem Typus mit peripheren Flecken und einem 
mit radiairen Sektoren darstellt, iiberwiegen Typen mit peripheren 
Flecken, obgleich mehr Pflanzen mit grésseren weissen Sektoren vor- 
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kommen, als in der geselbsteten Nachkommenschaft der Pflanze mit 
den peripheren Flecken der Fall ist. Es besteht also hier in dieser 
Nummer eine gewisse Ubereinstimmung zwischen Eltern und Nach- 
kommen. Dies ist in bezug auf diese labilen Bliitenfarben nicht immer 
der Fall, was spiter exemplifiziert werden soll. 

1936 wurde mit diesem Material mit fiinf Nummern fortgesetzt. 
Samtliche 91 Pflanzen in diesen Nummern waren in der Bliitenfarbe 
labil. 

Diese am-Linie wurde bis zu J, in einer Anzahl von zusammen 
128 Pflanzen geselbstet; alle haben Bliitenfarbenlabilitaét gezeigt. 


2. KREUZUNGEN ZWISCHEN am UND blaumW. 


Auch Kreuzungen zwischen labilen Linien mit ganz verschiedenem 
Ursprung geben wie erwahnt labile Nachkommen. Kreuzungen zwi- 
schen den nun beschriebenen am- und blaumW-Rassen (202 F;-Pflan- 
zen) hatten alle gleiches Aussehen: Sie hatten einheitliche stark rot- 
violette Bliitenfarbe, alle waren geadert und alle wurden allmahlich 
weissfleckig. ; 

Da eine von diesen Nummern, 36—1172, im Jahre 1937 weiter 
gebaut worden ist, werde ich mich etwas bei dieser Nummer aufhalten. 
Die Mutterpflanze, 35—649—3, war in bezug auf die Labilitat ein 
Zwischentypus. Die Flache der weissen Flecken in den Bliiten wurde 
zu 50 % der ganzen Bliite angegeben. Die Pollenpflanze 35—638—4 
war liberwiegend gefarbt mit dusserst kleinen, peripheren weissen 
Flecken. F, 36—1172 zeigte beim Abzihlen im August 1936 folgende 
Frequenz von Labilitat: 

Konstant rote Bliitenfarbe: 1 Pflanze; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend rot: 57 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend weiss: 21 Pflanzen; 

Rein weisse Bliitenfarbe: 3 Pflanzen. 

Zusammen 82 Pflanzen. Natiirlich wird eine solche Einteilung immer 
etwas willkiirlich, da es bei der Beurteilung viele Fehlerquellen gibt. 
Ich weise nur auf eine hin: je mehr ausgeschlagene Bliiten auf einer 
Pflanze bei der Beurteilung vorhanden sind, umso grésser die Chance 
fiir die Beurteilung dieser Pflanze als labil. 

1936 wurden 12 Pflanzen von verschiedenem Typus in 1172 geselb- 
stet. Es stellte sich indessen als recht schwierig heraus bei Selbstung 
Samen zu erhalten. Nur die Halfte von den geselbsteten Pflanzen gab 
Samenansatz. Ein Umstand von Interesse ist der schlechte Erfolg bei 
Selbstungen, die auf Pflanzen mit iiberwiegend weisser Bliitenfarbe 
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ausgefiihrt worden sind. Nach derartigen Selbstungen wurden nur 
zwei Pflanzen in Bliihte erhalten, wihrend Selbstungen von gefarbten 
Pflanzen 115 Nachkommenpflanzen gaben. 

Zwei von diesen Nummern, 37—1568 und 1569, sollen naher ana- 
lysiert werden. Samtliche Pflanzen dieser Nummern waren geadert, 
aber sie spalteten in Bliitenfarbe. Ich werde in dieser Arbeit auf Blii- 
tenfarbenspaltungen nur in ihrer Beziehung zur Labilitaét in verschiede- 
nen Farbenklassen eingehen; eine spezielle Analyse von Bliitenfarben- 
faktoren folgt in einer spaiteren Arbeit. I Tab. 2 sind die Pflanzen von 
Nr. 1568 und 1569 nach Bliitenfarbe und Mutabilitaét geordnet. Bei 
einer solchen Einteilung ist es offenbar, dass der Labilitatsprozent in 
der gefarbten Klasse héher ausfallt als in der weissen, da der geringste 


TABELLE 2. Die Zusammensetzung von 37—1568 und 1569. 




















| Bliitenfarbe Labilitat | 1568 | 1569 | Summe 
| 
| Gefarbt Game Konstant:.....;.. 35.055... 4 | 3 7 
| Weisse periphere Flecken... | 2 5 
Gréssere weisse Sektoren ... | 3g 
Weisse Sektoren in das Kro- | | 
nenrohr reichend . eat 28 | 26 54 
Weiss Konstant ............ ze  ) 6 | 11 
BN oscusssests “oo oo | 7 
Summe| 54 | 61 115 








periphere weisse Fleck sich in einer gefarbten Bliite deutlich bemerkbar 
macht, wahrend die Labilitat in geaderten oder rein weissen Bliiten 
sich erheblich weiter gegen das Zentrum erstrecken muss um beobach- 
tet zu werden. Wenn man hierauf Riicksicht nimmt, so geht aus der 
Tabelle hervor, dass die beiden Farbenklassen in ungefahr gleichem 
Grade der Bliitenfarbenlabilitaét ausgesetzt sind. 

Zwischen den beiden Nummern besteht iiberraschend grosse Uber- 
einstimmung in der Labilitaét von Klasse zu Klasse. Ihr gesamter La- 
bilitétsprozent im Zeitpunkt der Beurteilung war 83,3 bzw. 85,3 %. 

Fiir die zwei Nummern 1568 und 1569 sind auch Aufzeichnungen 
iiber die auf jeder Pflanze vorherrschende Form und Verteilung der 
weissen Flecken vorgenommen worden. Tab. 3 gibt eine Zusammen- 
stellung der Resultate. Bei gleicher Gelegenheit wurde der Prozent 
Weiss schatzungsweise angegeben, der in der am wenigsten mutieren- 
den Bliite jeder Pflanze vorkommt (siehe Tab. 4). Hieraus ging her- 
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vor, dass mehr als die Halfte der Pflanzen wenigstens eine Bliite mit 
weniger als 10 % mutierter Flache hatte, wahrend bei 13 Pflanzen 
samtliche Bliiten zu mehr als 90 % entfarbt waren. 

Von Interesse in diesem Zusammenhang ist die vorhandene Varia- 
tion in der Labilitaét auf ein und derselben Pflanze. Fiir Pflanzen mit - 


TABELLE 3. Die Verteilung der weissen Flecken in 37—1568 




















und 1569. 
| 5) | | | | Zentrale a 
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mehreren Bliiten wurde der Prozent Weiss in den 2 in verschiedener 
Richtung extremsten Bliiten vermerkt. Die Unterschiede zwischen 
diesen Prozentzahlen geben ein Bild von der Variation auf den ein- 
zelnen Pflanzen. Obgleich Pflanzen mit sehr grossem Unterschied 
zwischen den extremen Labilitétstypen vorkommen, in einem Fall so- 


TABELLE 4. Der Prozent weisser Fldche in den Bliiten von 37—1568 






































und 1569. 
| % 0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 Summe}| Mittel | 
- aces 35 | 2 sia l@leleda|~s| « 55 | 23,2 9 
i eee oe ee ee ee ee oe ee 54 | 32.2 
|Summe.../e}8{/7|3/213/019|1 123 109 | 27,5 % 





gar 100 %, was eine ganz gefarbte und eine vollkommen weisse Bliite 
auf derselben Pflanze angibt, so besitzt doch die Majoritaét (74 % von 
den untersuchten Pflanzen) eine Variation von nur ca. 10 %. 
Nebenbei sei erwahnt, dass 6 Pflanzen von 37—1569 insofern einen 
abweichenden Labilitatsphainotypus zeigten, als die gewéhnlich rein 
weissen Sektoren eine eigentiimlich rotflammige Aderung zeigten. 
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V. KREUZUNGEN ZWISCHEN LABILEN UND INDIFFE- 
RENTEN FORMEN. 


Kreuzungen zwischen labilen und indifferenten Formen, ausge- 
fiihrt 1934, gaben 25 F,-Pflanzen, die alle in der Bliitenfarbe labil wa- 
ren. In diesem Kapitel sollen die drei Kreuzungstypen, die diese Pflan- 
zen reprasentieren, verfolgt werden, namlich: 1) grblw X blaumV, 
2) grblw X am und 3) am X ai. 





1. Grblw < blaumV. 


Die 5 Pflanzen von 35—641, die die F, dieser Kreuzung bildeten, 
waren alle von gleichem Aussehen: Hell rotviolette Bliiten mit periphe- 
ren weissen Flecken (Fig. 5). Die Elternpflanzen waren in der Bliiten- 
farbe alle homozygot, was geselbstete Linien derselben auch zeigten. 
Die peripheren Flecken waren zuerst Ausserst klein, aber in spater 


TABELLE 5. Die Zusammensetzung von F, der Kreuzung grblw 
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entwickelten Bliiten verbreiteten sich die weissen Teile und nur das 
Zentrum selbst verblieb gefarbt. Das Schema in Fig. 5 zeigt ein ziem- 
lich frihes Stadium in dieser Entwicklung. 

Die Zusammensetzung von F, nach Selbstung ergibt sich aus Tab. 
5, in der die Anzahl labiler Bliiten nach dem Farbenphanotypus ein- 
geordnet worden sind. Die friiher erwaihnte Erscheinung in bezug aut 
eine gréssere Anzahl labiler, gefarbter Pflanzen im Verhialtnis zu den 
weissen tritt hier sehr scharf in den Prozentzahlen 75,9 kontra 11,8 
zutage. In diesen Familien, in denen die Labilitéat ausgepragt periphe- 
ren Typus hat und wo die weissen Pflanzen ausser der Netzaderung 
des Kronenrohres keine Aderung aufweisen, war auch ein solches Re- 
sultat zu erwarten. Die Ursache, weshalb die gefarbten Pflanzen nicht 
gleichwie P und F, 100 % Labilitaét zeigten, liegt ganz sicher darin, 
dass F, am Feld im Freien wuchs und nur einmal beurteilt wurde (im 

Hereditas XXV. 11 
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Aug. 1936), wihrend P und F, im Treibhaus wuchsen und langere Zeit 
hindurch beobachtet wurden. Es besteht kein Grund zur Annahme, 
dass schliesslich nicht auch alle F.-Pflanzen Labilitaét gezeigt hatten. 


2. Grblw < am. 


Es gab drei solche F,-Nummern. Zwischen den Mutterpflanzen 
(34-313) gab es keine Unterschiede, waihrend die Unterschiede zwi- 
schen den 3 Pollenpflanzen (34—297—1, 2, 3) schon hervorgehoben 
worden sind. Diese Unterschiede kommen auch in der Labilitat dieser 
F,-Pflanzen zum Ausdruck. Fig. 6 zeigt einige Beispiele fiir typische 


POR 
BCS 9B 





Fig. 5. Die Labilitat von 35—641. Fig. 6. Die Labilitét von a—i: 35—643, 
j—k: 35—647, I: 35—648. 


Bliiten von den 3 F,;-Nummern 35—643, 647 und 648. Sie unterschei- 
den sich voneinander nach Kreuzung mit grblw in ahnlicher Weise wie 
nach Selbstung. 297—1, die bei Selbstung nur kleine periphere weisse 
Flecken gab, gibt auch nach Kreuzung mit 313 Bliiten mit bedeutend 
groésserer gefarbter Flache (Fig. 6 a—i) als die Geschwisternummern 
297—2 und 3 aufweisen (Fig. 6 j—l). Es geht jedoch hervor, dass die 
Kreuzung mit der »indifferenten» 313 auf die weissen Partien bedeu- 
tend vergréssernd wirkt. Sie bilden nun oft die Majoritat der Blumen- 
blattflache und erstrecken sich meistens weit hinunter in das Kronen- 
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TABELLE 6. Die Labilitét in der Kreuzung (grblw X blaumV) 
X (grblw X am). 

















| Labilitat | 1095 | 1096 | TE02 | 1157 | 1159 | Summe } 
| | | | 
| | | | | | 
k a oe 4 9 | 73 | 
l yn. | *- 6 3 | 6 114 
Summe Te See oe 15 | 187 
L | 70s | 769 | 83,7 46,1 40,0 | 60,0 | 


rohr. Vielleicht addiert sich die Labilitatswirkung von beiden Eltern. 
Je fiir sich geben sie nur kleine periphere Flecken, aber zusammen 
zrosse radidre weisse Felder. Vielleicht wird die Aderung hier leichter 
aufgehoben, da sie im heterozygoten Zustand vorhanden ist, als nach 
Selbstung, wo die Aderungsfakto- 
ren paarweise vorkommen. Den 
gréssten Grad von Labilitat zeigte 
Nr. 648, in der allmahlich alle 
Pflanzen in weissblithende iiber- 
gingen. Sogar die Netzaderung im 
Kronenrohr verschwand und _ hin- 
terliess eine scharf gelbe Farbe. 

F, wurde 1936 nach allen 3 F;,- 
Nummern gebaut. F, spaltete in 
geaderte und nicht geaderte Pflanzen. Samtliche 522 F.-Pflanzen wa- 
ren labil. Besonders in gewissen Nummern war die Labilitaét sehr aus- 
gepragt und die meisten Pflanzen waren bis zu 100 % nicht geadert. 
Haufig konnten jedoch die genotypisch geaderten an der blauen Pollen- 
farbe erkannt werden, die nur zusammen mit geaderten Genotypen 
auftritt. 

In diesem Zusammenhang ist auch eine Kreuzung zu erwahnen, die 
zwischen den zwei in der letzten Abteilung erwahnten F,-Bastarden 
ausgefiihrt worden ist: (grblw X blaumV) X (grblw X am). Fiinf sol- 
che Nummern lagen 1936 vor. Sie spalteten in Bliitenfarbe, Aderung, 
Bliitentypus und Labilitaét. In bezug auf die Labilitaét sind die Ergeb- 
nisse in Tab. 6 wiedergegeben. Aus dieser Tabelle geht hervor, dass 
1157 und 1159 von den iibrigen abweichen, indem sie mehr als 50 % 
konstante Bliiten hatten. Sie bilden reziproke Kreuzungen zu 1095 
und 1096. Sonst habe ich jedoch bei Petunia nirgends eine Tendenz 
zu Unterschieden in der Labilitat zwischen reziproken Kreuzungen 





Fig. 7. Die Labilitat von 35—637. 
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gesehen. Wahrscheinlich sind auch die hier vermerkten Unterschiede 
nicht tatsachlich bestehend, sondern durch Unterschiede in der Klassi- 
fizierung am Felde bedingt. Nur 1157 und 1159 sind von mir pers6n- 
lich beurteilt. 


3. Am X ai. 


1934 wurde am (297—2) mit einem Reprasentanten fiir die geselb- 
stete Linie (209—2) gekreuzt. F, bestand aus 5 kraftig geaderten Pflan- 
zen, alle mit kleinen weissen peripheren Flecken. Es zeigte sich also, 
dass ai trotz seiner eigenen Konstanz in Bliitenfarbe die Labilitaét der 
am-Rasse nicht aufheben konnte. F, war indessen durchweg weit we- 
niger labil als reines J, von 297—1 (35—636). Viele Bliiten waren ganz 
und gar geadert, und in den labilen Bliiten waren die weissen Stellen 
fast wahrend der ganzen Saison auf 1—5 kleine rundliche weisse 
Flecken per Bliite beschrankt (Fig. 7). In keinem Fall wurde ein weis- 
ser Sektor wahrgenommen, der iiber die halbe Lange eines Blumen- 
blattes reichte. 

36—1023 bis 1032 bildeten F, dieser Kreuzung und 79 Pflanzen 
dieser Nummern kamen zur Bliite. Samtliche diese waren mehr oder 
weniger labil und die weissen Partien zeigten genau den gleichen Typus 
wie in F,. Es kam also zu keiner Spaltung mit extravaganten Typen, 
sondern die Parzellen hatten eher das Aussehen einer geselbsteten 
geaderten Linie. Auf 24 von den 79 Pflanzen waren die weissen 
Flecken so klein, dass der Beurteiler zweifelte die Bliitenfarbe als labil 
zu bezeichnen. Spater bekamen auch diese 24 Pflanzen deutliche 
weisse Flecken. 


VI. KREUZUNGEN MIT LABILEN UND INDIFFERENTEN 
F'-FORMEN. 


1, Am- UND ai-FORMEN. 


Im vorigen Kapitel ist gezeigt worden, dass geselbstete am-Formen 
sowie am X ai iiberwiegend labile Nachkommen geben. Es liegen 
auch einige Riickkreuzungen zwischen geselbsteten am-Formen sowie 
am X am bzw. am Xai vor. Zusammen waren 61 solche Pflanzen 
vorhanden. Sie waren geadert und hatten weisse Flecken. Sieben von 
ihnen waren bei der Beurteilung fast ganz geadert, hatten jedoch bei 
naherer Untersuchung unbedeutende periphere Flecken. 
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2. KREUZUNGEN MIT blaumW. 


Diese Kreuzungen sind in Tab. 7 zusammengestellt. Samtliche 
417 Nachkommenpflanzen sind labil. Die Nrs. 1 und 2 der Tabelle 
bilden Reziproke derselben Kreuzung. Sie geben iibereinstimmende 
Resultate. Samtliche Pflanzen sind in verschiedener Weise gefarbt und 
geadert. Die Labilitaét trat indessen bei verschiedenen Individuen sehr 
verschieden frith auf. Von Nr. 1173 wurden in verschiedenem Grade 


TABELLE 7. Kreuzungen mit blaumW. 














Nr. Nr. 1936 | Nr. 1935 | Phanotypus der Kreuzung | Anzahl Pflanzen | 
1 | 1173 | 649X641 | blaumW X (grblw X blaumV) | 74 | 
2 1097 641 « 649 | » <6 a xX CO ) 44 
3] 1174 | 649 643 | »  <(grblw x am) 78 | 
4 1170 649 & 637 | » X< (am X ai) | 79 | 
5| 1171 | 649X637 | <<. ee 43 | 
6 1046 637 < 649 | » x » 99 

Summe | 417 





labile Pflanzen im August 1936 abgezahlt, wobei folgende Werte re- 
sultierten: 

Konstant rote Bliitenfarbe: 4 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend rot: 18 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, tiberwiegend weiss: 39 Pflanzen; 

Rein weisse Bliitenfarbe: 13 Pflanzen. 
Insgesamt 74 Pflanzen. Eine Pflanze von 1173 (—88) wich indessen 
von allen itibrigen ab. Bei dieser Pflanze war die Farbe in den gefarb- 
ten Teilen der Bliite nicht gleichmassig verbreitet sondern geflammt. 

Diese Pflanze 1173—88 wurde geselbstet und mit grblw gekreuzt. 
Die Selbstung misslang, aber die Kreuzungen fiihrten zu 37—1614 und 
1621. Diese beiden Nummern spalteten in Bliitenfarbe, Aderung und 
Labilitét (Tab. 8). Das fiir 1173—88 charakteristische Geflammtsein 
zeigte sich nicht in diesen Nachkommen, was entweder bedeutet, dass 
das Geflammtsein auf einer somatischen Anderung in der Stabilitat 
eines Gens beruhte und dass dieses Gen sich im generativen Gewebe 
stabil verhalten hat, oder ist das Gen auch im generativen Gewebe 
umgestimmt geworden, sodass die Gameten die Anlage fiir das Ge- 
flammtsein enthalten haben. Solchenfalls miissen Anlagen in grblw 
dem Geflammtsein entgegengewirkt haben. 

Zu 36—1174 (siehe Tab. 7) gehérten 78 labile Pflanzen, die alle 
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gefarbt waren. Bei der Beurteilung im Aug. 1936 wurde folgender 
Labilitatsgrad erhalten: 

Konstant rote Bliitenfarbe: 1 Pflanze; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend rot: 31 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend weiss: 45 Pflanzen; 

Rein weisse Bliitenfarbe: 1 Pflanze. 
Insgesamt 78 Pflanzen. 36—1170, 1171 und 1046 hatten eine bedeu- 
tend weniger ausgepragte Labilitat als 1174, die weissen Flecken traten 


TABELLE 8. Die sionnsoinsetseed von 37—1614 und 1621. 



































Blitenfarbe | siden a Labilitat | 1614 LG 1621 | Seine 
| | | | 
Gefarbt geadert | k | 18 | | 30 
ee Oe 
ungeadert | k a a 13 
Re: nee ee eee ane La Sk ane 
Wikies | geadert k 6 | | 27 
1 nee ee 
ungeadert k | 6 | 13 | 19 
1 =. - 8 
| Summe |_ 61 67 128 
| Summe konstante Pflanzen | 49 | 39 88 
Summe labile Pflanzen | 12 | 28 40 | 
Lo | 197 | 418 | 305 | 





spater auf und verblieben kleiner. Fiir 1171 wurde folgende Labilitat 
erhalten: 

Konstant rote Bliitenfarbe; 9 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, tiberwiegend rot: 33 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend weiss: 1 Pflanze; 

Rein weisse Bliitenfarbe: 0 Pflanzen. 

Im ganzen 43 Pflanzen. Diese .Unterschiede sind wohl hauptsachlich 
der einen F,-Komponente zuzuschreiben, naimlich der in 1174 grblw 
(313—6) und in 1171 ai (209—2). 

In diesem Zusammenhang sind zwei Nummern von spezieller Be- 
deutung fiir das Verstaindnis des Labilitaétsphanomens zu behandeln, 
namlich 37—1609 und 1610. Sie bilden eine Kreuzung zwischen grblw 
und 36—1172 (am X blaumW). Geselbstete Nachkommen von 1172 
sind schon besprochen worden (Tab. 2—4). In dieser Kreuzung mit 
grblw (36—1189) wurden als Pollenpflanzen eine labile ttberwiegend 











BLUTENSCHECKUNG BEI PETUNIA 167 





weisse sowie eine labile tiberwiegend rote ausgewahlt. Es resultierten 
37—1609 bzw. 1610. Da 1172 in Bliitenfarbe heterozygot war, ist 
offenbar, dass 1609 und 1610 in dieser Eigenschaft spalten miissen. 
Samtliche Pflanzen sind dagegen genotypisch geadert, wenngleich die 
Labilitaét es zuweilen verhindert, dass die Aderung zur Ausbildung 
kommt. Tab. 9 zeigt die Zusammensetzung der beiden Nummern. 
Aus dieser Tabelle geht mit wiinschenswerter Deutlichkeit hervor, 
dass die beiden Nachkommen vielleicht in der Spaltung der Bliitenfarbe 
iibereinstimmen (38: 29, 24: 37, Summe 62: 66), dass aber ihr Verhalten 
in bezug auf Labilitat sehr verschieden ist. Der Prozent gefarbter mu- 
tierter Pflanzen betrug im Zeitpunkt der Beurteilung in der Kreuzung 


TABELLE 9. Die Zusammensetzung von 37—1609 und 1610. 























Bliitenfarbe Labilitat | 1609 | 1610 | Summe | 
Gefarbt ae | 3 | 29 | = | 
weisse periphere Flecken ... | 9 | 9 18 | 
grosse weisse Sektoren ...... > | 0 | 3 | 
weisse Sektoren in das Kro- | 
- nenrobr reichend ............ | i ee a 
Weiss | cectnottta rut Le _— a 39 | 
i tere a = | . 
| Summe| 67 | 63 130 | 
Summe gefarbt| UII « sccdshainiuicctibocmnitaie a oe 32 | 
ene — ae oe 37 
| L 2% 70,1 19,0 | 45,0 





mit der tiberwiegend weissen Pollenpflanze 70,1 %, wahrend die ent- 
sprechende Zahl fiir die Kreuzung mit der iiberwiegend roten Pollen- 
pflanze 19,0 % war. Im ersten Fall war die am haufigsten repriasen- 
tierte gefarbte Klasse der friiheste labile Bliitentypus mit weissen Sek- 
toren weit hinunter in das Kronenrohr, wahrend im letzteren Fall die 
Klasse mit noch nicht aufgetretener Labilitaét in der Majoritaét war. 
Wir sehen also, dass in 36—1172, die eine F, zwischen zwei labilen 
Linien darstellt, und in der in bezug auf iibrige sichtbare Charaktere 
die Pflanzen genotypisch iibereinstimmen diirften, doch Unterschiede 
vorkommen, namlich im Labilitatscharakter. Die phanotypische 
Spaltung in mehr oder weniger labile Pflanzen in 1172 (siehe oben 
S. 158) ist also nicht nur modifikativ. Es muss dort auch eine geno- 
typische Sortierung von die Labilitaét beeinflussenden Faktoren statt- 
finden. Dies fiihrt zum Schluss, dass die urspriinglichen Pflanzen 
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35—649—3 und 638—4, die die Eltern von 1172 sind, in solchen Fak- 
toren heterozygotisch gewesen sein miissen. Diese Spaltung in Labili- 
tatsfaktoren konnte bei der Selbstung von 1172-Pflanzen (Tab. 2) 
wahrscheinlich aus dem Grunde nicht nachgewiesen werden, da die 
-Selbstungen in allen phanotypischen Klassen ausser in einer, der mu- 
tierten Uberwiegend roten, misslungen sind. Die zwei Reprasentanten 
fiir die Klasse, die Nachkommen gaben, haben in bezug auf Labilitat 
offenbar ahnlichen Genotypus gehabt. 


VII. KREUZUNGEN MIT KONSTANTEN FORMEN. 
1. Nyct < blaumV. 


Die gleiche blaumV-Form (34—221), die in der Kreuzung mit 
grblw verwendet worden ist, wurde hier zu reziproken Kreuzungen mit 
nyct benutzt. Die F,-Nummern 35—605 und 618 bestanden aus je 5 
Pflanzen. Die Bliitenfarbe war hier dieselbe wie in der Kreuzung mit 
grblw, aber die Labilitaét verhielt sich anders, indem alle 10 Pflanzen 
ganz konstant waren, und diese Konstanz verblieb bestehend, wie lange 
die Pflanzen auch bliithen gelassen wurden. Da andere mutable For- 
men in Kreuzungen mit nyct sich in gleicher Weise verhielten, war mein 
erster Gedanke der, dass nyct einen dominanten Faktor fiir Konstanz 
enthielt. 

Die F.-Familien gaben indessen das iiberraschende Resultat, dass 
keine oder 4usserst wenige labile Pflanzen ausspalteten. In diesem 
Fall, nyct X blaumV, wurden 12 F,-Familien mit im ganzen 570 Pflan- 
zen gebaut, unter denen nicht eine einzige labile Pflanze vorkam. 

Ausser reinen F.-Familien wurden 1936 mehrere Kreuzungen zwi- 
schen F, (nyct X blaumV) und anderen Formen gebaut, die in bezug 
auf Labilitét in drei Gruppen eingeteilt werden konnten: 1) solche die 
nur konstante Komponenten enthielten, 2) solche die eine konstante 
und eine labile oder indifferente Komponente enthielten und schliesslich 
3) solche mit keiner konstanten Komponente. Nur in einer Nummer 
der letzten Gruppe kamen labile Pflanzen unter den Nachkommen vor, 
wahrend alle iibrigen Pflanzen (1101 Stiick) konstante Bliitenfarbe 
hatten. 

Aus diesen Kreuzungen kann man also den Schlusssatz ziehen, dass 
wenn die stabilisierende Wirkung der konstanten Rasse auf polymere 
dominante Faktoren beruht, so muss ihre Anzahl ziemlich gross sein, 
wenigstens 4 solche Faktoren miissen angenommen werden. 
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2. Nyct X am. 


In dieser Kreuzung ist ein bedeutend grésseres Material bis in F. 
gekommen als in der vorigen. Im Jahre 1935 wurden 47 F,-Hybriden 
zwischen nyct und am gebaut. Diese F,-Pflanzen waren alle geadert 
und konstant. Nachkommen von F,-Pflanzen, geselbstete oder unter- 
einander gekreuzte, wurden weiter in 79 F,-Familien gebaut. 

Diese F,-Familien gaben unter 2818 Pflanzen nur 4 sicher ge- 
scheckte, und alle diese 4 traten unter Nachkommen von 34—297—3 
auf, wahrend die Nachkommen von 297—1 und 2 ganz konstant waren. 
Wie frither erwahnt worden ist (Kap. III, Fig. 2—4), war 297—3 die am 
extremsten labile Pflanze der drei 297 Pflanzen, und geselbstet gab sie 
auch bedeutend labilere Nachkommen als die beiden iibrigen. 

Die 4 labilen Pflanzen sind die einzigen, die in dieser ganzen F:- 
Generation mit Sicherheit labil waren. Bei den Beurteilungen 1936 
wurden beim ersten Durchgehen des Materials alle Pflanzen vermerkt, 
die das geringste Zeichen fiir Labilitat zeigten. Ihre Anzahl war 18. 
Wahrend der weiteren Kontrolle im Sommer mussten indessen 14 von 
diesen als konstant bezeichnet werden, da ihre scheinbare Labilitat 
sich als ein nur voriibergehendes Geflammtsein in der Grundfarbe 
herausstellte. Anstatt wie alle anderen labilen mit dem Vorschreiten 
des Sommers zunehmend gréssere weisse Flecken und Sektoren zu be- 
kommen, wurden diese 14 Pflanzen allmahlich ganz normal. Die 4 
librigen waren indessen echt labil mit rein weissen Sektoren, die sich 
in einem Fall hinein bis zur Netzaderung des Kronenrohres erstreckten. 
Jedoch hatte keine von ihnen so stark mutiert wie die P-Pflanze 297—3. 

Es sei erwahnt, dass ca. */, der F.-Pflanzen rein weisse Bliiten ohne 
Aderung hatte. Bei diesen hatten sich periphere Flecken nicht bemerk- 
bar gemacht. 

Selbstungen im F,-Material wurden in 10 Nummern vorgenommen. 
Es war leider nicht méglich ein grésseres F;-Material zu bauen. Im 
ganzen wurden Nachkommen von 29 geselbsteten F,-Pflanzen gebaut. 
Insgesamt bliihten 1056 F;-Pflanzen und saimtliche diese waren kon- 
stant. Dies sagt indessen nicht viel, da bei der grossen Anzahl von 
polymeren Faktoren fiir Konstanz, die angenommen werden miissen, 
viele F,-Pflanzen bei der relativ kleinen Individuenanzahl in den F;- 
Familien (15—72 Pflanzen) konstante Nachkommen geben miissen. 
Ausser diesem reinen F;-Material wurden auch Familien aus Kreuzun- 
gen zwischen 5 zufallsweise ausgewahlten F.-Pflanzen und grblw ge- 
baut. Unter diesen kam ein verschiedenes Prozent (0,0, 1,9, 1,9, 20,0, 
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36,7 %) gescheckter Pflanzen vor, was eine Aufspaltung der Scheckungs- 
faktoren in F, andeutet. 

Im Jahre 1936 wurden ausser F,-Familien auch viele Kreuzungen 
mit F, (nyct X am) gebaut. Konstant waren 775 Nachkommenpflan- 
zen, die 11 verschiedenen Kreuzungen mit konstanten, mit Hybriden 
zwischen konstanten und mutablen oder zwischen konstanten und in- 
differenten Linien reprisentieren. Kreuzungen mit labilen Formen und 
mit F, zwischen einer labilen und einer indifferenten Form enthielten 
48 labile Pflanzen unter 617. In diesen Familien hielten sich die Pflan- 
zen lange ganz konstant und noch am 15. Aug. hatte sich die Labilitat 
kaum bemerkbar gemacht. Bei einer Untersuchung unmittelbar vor 
dem Umgraben der Parzellen im Oktober wurden indessen die labilen 
angetroffen. Diese waren alle nur in einzelnen Bliiten labil und diese 
hatten nur kleine weisse periphere Flecken. 


3. Nyct X ai. 


Wie in Ubereinstimmung mit vorstehendem Resultat zu erwarten 
ist, war F, der Kreuzung nyct X ai geadert und konstant. Es gab 10 
F,-Pflanzen, verteilt auf die zwei Nummern 35—603 und 632. Die 
F,-Generation (534 Pflanzen) spaltete in geaderte und nicht geaderte. 
Alle waren konstant. Da die Grundfarbe in dieser Kreuzung bedeutend 
starker war als in der Kreuzung nyct X am, bedeutet dies, dass keine 
kleinen peripheren weissen Flecken in diesem Falle iibersehen werden 
konnten. 

Kreuzungen mit dieser F, gaben 614 Pflanzen. Die einzigen 
Kreuzungen, in denen labile Pflanzen auftraten (13 labile unter 132 
Pflanzen), waren solche, wo F, (nyct X ai) mit F,-Hybriden zwischen 
labilen und indifferenten Formen gekreuzt worden sind. 


4, Nyct X grblw. 


Diese Kreuzung wurde 1934 zwischen 313—7 (grblw) und 206—5 
(nyct) ausgefiihrt. F,, 35—644, enthielt 5 ahnliche weisse Pflanzen. 
F, wurde nicht aufgezogen, weil ich die Méglichkeit fiir sehr gering 
hielt in einer solchen eventuell ausspaltende mutable Formen unter- 
scheiden zu kénnen, da die Labilitét sich bis in das Kronenrohr er- 
strecken miisste um sichtbar zu werden. Anstatt dessen wurde F, mit 
verschiedenen geaderten oder gefarbten Formen gekreuzt. Als diese 
Versuche geplant wurden, erwartete ich eine 1: 1 Spaltung in konstante 
und labile, wenn dieser F,-Bastard mit einer labilen oder indifferenten 
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Rasse gekreuzt wurde. 5 Kreuzungen gaben blithende Nachkommen. 
In Kreuzungen zwischen nyct X grblw und Formen oder Hybriden, 
die wenigstens einen konstanten Typus enthielten, war das Resultat 
100 % konstante. In anderen Kreuzungen, die als einzigen konstanten 
Typus die urspriingliche nyct enthielten, gab es unter den Nachkom- 
men einen variierenden Prozent labiler Formen. Am meisten labile 
Formen gab es in 36—1175, eine Kreuzung mit blaumW, wo 43 ge- 
scheckte unter 96 Pflanzen vorkamen. In dieser Nummer naherte sich 
also die Spaltungszahl 1: 1. 





TABELLE 10. Die Labilitdt der Nachkommen von 36—1175. 


























| Anzahl Pflanzen 

Nr.| Nr. 1937 Bliitenfarbe der Pollenpflanze we 
| ke | 1 L % m 

| } | | 
1| 1634 | konstant rot ..............cccscecseeee | 6! 6i 85 | 3,31 
2/ 1637 » Lee Ss oe | 54 
3 1616 rot, sehr kleine, weisse Flecken ...| 52 10 16,1 | 4,67 
4| 1633 | labil, tberwiegend rot ............... } 32] 5] 135 | 5. 
5 1636 » tasseteccviccll aaa. Oe 35,4 | 9,93 
6 | 1617 | weiss, kleine, rote Streifen ......... | 54/ 8) 129 | 4,26 
Hitt WRAL | PANS WEISS: 2.dccerececesschsccsestevnseesss | 42; 16; 278 | 5S ss 
8 | 1635 | ee ae ie hla aa | 296! 37] 587 | 6,20 
Summe | 363 | 128, 26, | 1,98 





Mit dieser Nr. 36—1175 werde ich mich etwas naher beschaftigen. 
Samtliche 96 Pflanzen dieser Nr. hatten einen stark rotvioletten Farben- 
ton und waren tberdies geadert. Sie stimmten vollkommen mit den 
F,-Hybriden zwischen 36—649 und anderen weissen Formen iiberein, 
wie friiher erwahnt worden ist (Tab. 7). Bei einer Beurteilung im 
August verhielten sich die konstanten zu den labilen wie 68:27. Spa- 
ter nahm die Anzahl labiler zu und bei der Beurteilung Ende Sept. ver- 
teilten sich die verschiedenen Typen folgendermassen: 

Konstant rote Bliitenfarbe: 58 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, tiberwiegend rot: 29 Pflanzen; 

Labile Bliitenfarbe, iiberwiegend weiss: 12 Pflanzen: 

Rein weisse Bliitenfarbe: 2 Pflanzen. 

Im ganzen also 96 Pflanzen. Hieraus geht hervor, dass die meisten 
labilen noch zum groésseren Teil gefarbt waren. 

Leider gaben Selbstungen innerhalb 1175 keine Nachkommen, aber 
von einer Anzahl Kreuzungen mit grblw wurden Samen erhalten. 8 
solche Nachkommen bliihten 1937 (Tab. 10). An diesen Nachkommen 
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ist es von Interesse festzustellen, ob zwischen dem Phanotypus der ver- 
wendeten Pollenpflanze und dem Labilitaétsprozent der Nachkommen 
Ubereinstimmung besteht. Man kénnte annehmen, dass die iiberwie- 
gend roten 1175 Pflanzen einen mehr nach der konstanten Richtung 
balanzierten Typus hatten als die gescheckten und weissen und also in 
Nachkommen nach Kreuzung mit einem indifferenten Typus einen 
grésseren Prozent iiberwiegend gefairbten Pflanzen geben sollten. Aus 
meinen Resultaten geht nun hervor, dass samtliche benutzten 1175 
Pflanzen, auch die rein weissen, in den Nachkommen sowohl einheit- 
lich gefarbte wie labile Pflanzen gegeben haben. Der Labilitatsprozent 
der verschiedenen Nachkommen scheint sehr willkiirlich zu sein. Aller- 
dings sind die Nachkommen nach einer rein weissen Pflanze die ein- 
zigen, die mehr als 50 % Labilitét aufweisen, aber andererseits haben 
die Nachkommen nach einer rein rotvioletten Pflanze 31 % Labilitat 
und eine fast rein weisse Pflanze hat in ihren Nachkommen den nachst 
niedrigsten vorkommenden Labilitétsprozent, namlich 12,9. Bei der 
geringen vorhandenen Anzahl von Nachkommen wagt man also weder 
in der einen noch in der anderen Richtung etwas zu behaupten. 

Die Resultate in bezug auf 37—1609 und 1610 sprachen aber so 
sehr zum Vorteil einer Ubereinstimmung zwischen dem Phanotypus 
der Mutterpflanze und dem Labilitaétsprozent der Nachkommenpflan- 
zen (Tab. 9), dass in diesem Fall eine Aufspaltung von genotypischen 
Faktoren angenommen werden muss. In verschiedenen Fallen kann 
also dieselbe phanotypische Variation durch modifikative oder durch 
genotypische Verschiedenheiten verursacht sein. 


5. KREUZUNGEN MIT hellrotW. 


Diese hellrote Gartenform wurde erst 1935 als Samen eingekauft, 
weshalb sie nicht in so vielen Kreuzungen teilgenommen hat wie z. B. 
nyct. Sie zeigte sich bei Selbstung homozygot, wenigstens in bezug auf 
die Bliitenfarbe. Diese selbst ist vollkommen stabil und scheint in 
Kreuzungen in bezug auf Stabilisierungseigenschaften am nachsten mit 
nyct iibereinzustimmen. In 8 Kreuzungen mit labilen Formen gab sie 
607 Pflanzen, samtlich konstant. Eine von diesen Kreuzungen wird 
besonders erwahnt. Sie bildet F, zwischen hellrotW und blaumW. 
Samtliche 270 Pflanzen sind einheitlich, rotviolett, geadert und ganz 
konstant. Ein Teil dieser F,-Pflanzen wurde mit grblw gekreuzt. Mit 
Hinsicht auf die Indifferenz dieser Form kann diese Kreuzung als eine 
Art Riickkreuzung mit der labilen Ausgangsform minus ihren Farb- 
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genen aufgefasst werden. Zwei Nummern wurden aus dieser Kreuzung 
aufgezogen: 37—1618 und 1619. Sie spalteten in Bliitenfarbe, Aderung 
und Labilitaét. Aus Tab. 11 geht hervor, dass der Labilitatsprozent in 
den verschiedenen Klassen annahernd einheitlich ist. In bezug auf 
den Labilitatsgrad der verschiedenen labilen Pflanzen wurde folgendes 
vermerkt: Es gab keine rein weissen, 12 der labilen waren iiberwiegend 
rot, waihrend der Rest, 7 Individuen, iiberwiegend weiss waren. 


TABELLE 11. Die Zusammensetzung von 37—1618 und 1619. 




















Blitenfarbe Aderung Labilitat | 1618 | 1619 Summe | 
Dunkelrot |  geadert k | 16 | 15 31 | 
1 i so 2 5 
ungeadert k | 10 10 20 
——_ | l ie 1 2 
Hellrosa geadert | k 11 11 22 
| | l 2 oe 6 
| ungeadert | k 14 me 31 
] 2 } 34 6 
| Summe | 59 64 123 
| Summek; 51 | 53 | 104 
| . fi & + & 19 
| L%| 136 | 17, 15,4 
m 4ag | 4,72 | 3,25 


Eine zweite Kreuzung hellrotW X (am X ai) bestand auch nur 
aus einem Typus von Pflanzen. Diese kénnen als F, zwischen hellrotW 
und geadert aufgefasst werden. Sie zeigten violette Farbe sowie waren 
alle geadert und konstant. 

HellrotW X (grblw X blaumV) zeigte variierende Bliitenfarbe von 
sehr stark rotviolett bis zu hell rosa. Alle waren konstant. Eine der 
rosabliitigen Pflanzen wurde mit grblw gekreuzt und 37—1620. In 
dieser Nr. (65 Individuen) gab es zwei Farbenklassen mit ungefahr 
gleich viel Pflanzen in jeder. In der einen Klasse waren alle Pflanzen 
konstant, wahrend in der anderen 3 Pflanzen weisse periphere Flecken 
hatten. Der Labilitétsprozent betrug demnach 4,6. 

In der Kreuzung hellrotW X (grblw X am) kam es zu einer Spal- 
tung in Bliitenfarbe und Aderung. Alle hatten konstante Bliitenfarbe. 


6. Viol X ai. 
Diese Kreuzung wurde 1934 ausgefiihrt und bis in F, verfolgt. F; 
(35—631 und 633, zusammen 10 Pflanzen) sowohl wie F, (12 Nrs., zu- 
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sammen 488 Pflanzen) waren ganz konstant. Einige Kreuzungen mit 
der F,-Hybride wurden gemacht. Weder Kreuzungen mit rein konstan- 
ten oder mit Hybriden zwischen einer konstanten und einer labilen 
oder indifferenten Form (242 Pflanzen) gaben labile Nachkommen- 
pflanzen. Erst bei Kreuzung mit blaumW wurden solche erhalten (59 
labile unter 265). Der Labilitétsprozent in den 3 Familien dieser Kreu- 
zung war ziemlich tibereinstimmend, 18,4—25,0 %. 

Aus diesen Kreuzungen mit viol geht hervor, dass diese Form in 
bezug auf Bliitenfarbe als konstant zu betrachten ist. 


7. KREUZUNGEN ZWISCHEN EINER KONSTANTEN FORM UND egrbiw. 


Ausser den im Vorstehenden erwahnten Kreuzungen zwischen 
grblw und verschiedenen konstanten Formen gibt es noch einige we- 
nige: grblw X viol war in F, schwach violett und konstant. In F, wur- 
den 2 Familien, 36—1098 und 1099 mit zusammen 119 Pflanzen, ge- 
baut. Diese zeigten Spaltung u. a. in Bliitenfarbe. Vier der F.-Pflan- 
zen hatten periphere weisse Flecken und waren also labil (Labilitats- 
prozent = 3,4). Diese Erscheinung steht in gewissem Gegensatz zu der 
Kreuzung viol X ai, die in F, von ca. 500 Individuen keine Labilitat 
aufwies. Derartige Unterschiede zwischen dem Vermégen der indiffe- 
renten Formen in Kreuzungen mit stabilen Formen Labilitat hervor- 
zurufen wurden haufig beobachtet. 

Grblw X marmoriert gibt weisse F,;. Die rosamarmorierte Farbe 
ist namlich gegenitiber weisser Bliitenfarbe rezessiv. In F, wurde eine 
Familie (36—1124 mit 400 Pflanzen) gebaut, die in weisse und mar- 
morierte spaltete. 2 F.-Pflanzen waren labil. 


VIII. EIN RONTGENEXPERIMENT MIT DER RAT- 
HAUSPETUNIE. 


Wie schon erwahnt worden ist, verhalten sich die R Petunien, die 
in meinen Versuchen vorkommen, nicht gleich stabil wie z. B. nyct. 
Zuweilen treten bei Selbstung Pflanzen mit kleinen weissen Flecken 
auf und durch Selektion solcher Pflanzen kann die Anzahl labiler in 
den Nachkommen erhéht werden, sodass eine allgemeine Verschiebung 
im Typus stattfindet. Ich habe indessen noch nicht geniigend lange 
dauernde und sichere Selektionsversuche ausgefiihrt um auf diese Er- 
scheinung eingehen zu kénnen. Hier soll nur ein Réntgenexperiment 
relatiert werden, das zeigt wie ein konstanter Typus von R auf einmal 
in der Richtung nach grésserer Labilitat verandert werden kann. 
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Im Jahre 1936 wurde eine Anzahl Samen eines R-Stammes ge- 
réntget. Die Réntgenbestrahlung erfolgte bevor die Samen zu keimen 
begonnen hatten. Ejiner dieser Samen gab eine Pflanze R14, die ich 
hier naher besprechen werde. Anfangs sah sie ganz normal aus. Bei 
Beginn der Bliihte zeigte sich, dass der Hauptstamm und die meisten 
Seitenzweige konstant blaubliihend waren, gleichwie die anderen R Pe- 
tunien im selben Versuch, sowohl geréntgete wie die Kontrollen. Ein 
Zweig recht weit unten an der Pflanze trug indessen eine rein weisse 
Biiite. Und allmahlich mit dem Fortschreiten des Bliihens wurde diese 
Eigenheit beibehalten. Dieser Zweig gab die ganze Zeit rein weisse 
Bliiten, wahrend der Rest der Pflanze konstant R blau war. Dieses 
Phanomen gab ein ganz anderes Bild als die im vorigen Kapitel be- 
schriebenen labilen blaubliitigen Formen blaumV und blaumW. Bei 
diesen .konnten wohl auch einzelne rein weisse Bliiten vorkommen, 
aber dann waren sie tiber die ganze Pflanze zerstreut und nahmen an 
Frequenz mit dem Fortschreiten der Saison zu. R14 macht anstatt 
dessen den bestimmten Eindruck einer Chimare, es sah aus, als ob der 
_ weissbliitige Zweig auf der einen oder anderen Weise das Vermégen 
verloren hatte Farbe auszubilden. Ob diese Veranderung im Phano- 
tvpus durch die Réntgenbehandlung verursacht worden ist bleibt eine 
offene Frage. Sie wurde weder im geréntgeten noch im iibrigen Ma- 
terial mehr als dieses einemal beobachtet. 

Es erscheint mir von gewissem Interesse, auf dem gleichen Indi- 
viduum diese zwei scharf getrennten Regionen mit verschiedener Blii- 
tenfarbe zu haben. Wenn man sich die Wirkung der Labilitat als einen 
Abbau der Bliitenfarbe, verursacht durch ein Enzym vorstellt, so zeigt 
das Verhalten dieser Pflanze, dass der Abbau jedenfalls auf eine kleine 
Sektion des Organismus lokalisiert gehalten werden kann und densel- 
ben nicht ganz zu durchdringen braucht. In diesem Zusammenhang 
soll an die Untersuchungen VON WETTSTEINS und PIRSCHLES (1938) 
hingewiesen werden. Diese Forscher haben dargelegt, dass ein Gen- 
bedingter Stoff von einem Propfreis in die ganze Petunia-Pflanze iiber- 
tragen werden kann. 

Ich versuchte zuerst die Bliiten verschiedener Teile von R14 zu 
selbsten, aber die Pflanze erwies sich als vollkommen selbststeril. Ich 
fiihrte dann Kreuzungen mit R14 als Mutterpflanze aus. Aus friiher 
genannten Griinden wihlte ich grblw als Pollenpflanze. Ein eventuel- 
ler Unterschied in der Labilitaét zwischen dem blau- und weissbliihenden 
Teil sollte hierbei durch diese in bezug auf Labilitét indifferente Form 
nicht verdeckt werden. Ferner sollte eine eventuelle Heterozygotie in 











176 ALBERT LEVAN 








Bliitenfarbe innerhalb eines Teils der Pflanze in verschieden gefarbten 
Klassen unter den Nachkommen, z. B. 50 % weisse, zum Ausdruck 
kommen. Und sollten die Farbgene im weissen Zweig nicht durch 
einen Labilitaétszustand verborgen sondern ganz einfach verschwunden 
sein, so sollten die Nachkommen des weissbliihenden Zweiges zu 100 % 
weiss sein. 

Nur wenige Bliiten gaben Samen; gliicklicherweise bekam ich drei 
gefiillte Kapseln, eine vom blauen und zwei vom weissen Teil der 
Pflanze. Sie wurden 1937 am Feld als Nr. 1629—1631 gesat. Ihre 
phanotypische Zusammensetzung ist in Tab. 12 wiedergegeben. 




















Nachkommen von : 
Summe 
Phanotypus 1937 |blaublitigem| weissblitigem § 1629 -- 
| ee | | 
| 1631 | 1629 | 1630 
Konstant rotbliihend .................. 76 | 38 | 22 60 
Labil, tiberwiegend rot ............... 0 | 14 | 9 23 
| Labil, tiberwiegend weiss ............ | 0 | m4 . | 
| i is etic 0 | Sia 1 4 
| Summe| 76 | 61 | 37 «| 98 
L % | 00 | 377 | 405 | 38,98 


Die Unterschiede zwischen den Nachkommen verschiedener Teile 
von R14 sind auffallend. Wéahrend der Rathausblaue Teil konstante, 
einfarbige Nachkommen gab, genau so wie dies jede reine Linie von R 
geben wiirde, so enthielten die Nachkommen des weissbliitigen Teils 
von R14 37—40 % labile Pflanzen. Die Farbe war in allen 3 Num- 
mern identisch, nimlich rotviolette F,-Farbe zwischen R und grblw, 
nur in der Verteilung der Farbe waren Unterschiede zu beobachten. 
Es zeigte sich also, dass in bezug auf die Gene fiir Farbenqualitat war 
R14 durchweg einheitlich, die Verainderung im weissen Zweig bestand 
in einer induzierten Labilitét, die die Entwicklung von Farbe in den 
Bliiten ganz und gar unterdriickte. Eine extrem wirkende Labilitat 
hatte also wahrscheinlich durch die Réntgenbehandlung in einem Sek- 
tor von R14 somatisch induziert werden kénnen. 

Zu beachten ist, dass der weissbliihende Zweig von R14 bei 
Kreuzung mit grblw keineswegs 100 % Labilitét gab; grblw wirkte 
also in diesem Falle nicht ganz indifferent sondern eher etwas in sta- 
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bilisierender Richtung. In Kreuzungen mit anderen labilen Formen 
hat grblw haufig exaggerierend auf die Labilitat im Verhaltnis zu ge- 
selbsteten Nachkommen der betreffenden labilen Form gewirkt (siehe 
Fig. 2—4 kontra Fig. 6). Die induzierte Labilitat scheint also mit dem 
friiher studierten labilen Zustand nicht identisch zu sein. 

Dieses Experiment verbreitet vielleicht etwas Licht iiber die Natur 
des labilen Zustandes. Es zeigt z. B., dass durch einen einfachen Pro- 
zess ein stabil homozygotisch gefarbtes Gewebe in einen labilen Zustand 
iiberfiihrt werden kann. Dies spricht stark gegen die Annahme, dass 
immer eine grosse Anzahl rezessiver Gene fiir die Labilitat verantwort- 
lich sein soll. 


IX. ZUSAMMENFASSENDE BESPRECHUNG. 


Die in den vorstehenden Abschnitten beschriebenen Versuche diirf- 
ten von der Vererbung der Bliitenscheckigkeit von Petunia ein Bild 
geben.. Dieses Bild wird allerdings durch verschiedene Umstinde ver- 
dunkelt. Das ausgepragte Vermégen der Scheckigkeit zu Variation 
sowohl gegentiber Milieufaktoren wie genetischen Faktoren macht die 
Spaltungszahlen haufig unsicher. Und ferner ist die Anwesenheit von 
Farbe in den Bliiten erforderlich, wenn die Scheckigkeit deutlich wer- 
den soll. Namentlich periphere Flecken werden daher in weissen Blii- 
ten leicht tibersehen. 

Trotz dieser Schwierigkeiten haben die Versuche positive Resultate 
gegeben: Konstante Formen verbleiben bei Selbstung und in Kreuzun- 
gen untereinander konstant, und ebenso verbleiben labile Formen bei 
Selbstung und in Kreuzungen untereinander labil. Es ist indessen 
offenbar, dass die Begriffe konstant und labil nicht als scharf begrenzt 
aufzufassen sind, ganz sicher gibt es eine kontinuierliche Reihe von 
Formen zwischen ihnen. R z. B. verhalt sich in meinen Versuchen 
meistens konstant, aber seine Konstanz ist entschieden geringer als die 
von nyct. Und unter labilen Formen ist blaumV bedeutend konstanter 
als blaumW. Eine gewisse Ahnlichkeit mit den Verhaltnissen bei der 
Geschlechtsvererbung wird vermerkt: die auftretenden starkeren und 
schwacheren Formen jeder Art, gleichwie die Zwischenformen. 

Kreuzungen zwischen stabilen und labilen Formen geben stets 
stabile F,-Nachkommen. In F, ist die Stabilitat auch vorherrschend, 
es treten hier nur dusserst wenige labile Pflanzen auf. In den vorste- 
henden Versuchen sind 5567 F.-Pflanzen untersucht worden und nur 
11 von diesen waren mit Sicherheit labil. Die Labilitaét dieser F,.-Pflan- 
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zen war durchweg weniger ausgepragt als bei den labilen Ursprungs- 
linien. Nimmt man darauf Riicksicht, dass ein grosser Teil dieser F2- 
Pflanzen weiss waren, so fiihren diese F.-Zahlen zur Annahme von 4 
oder 5 Faktoren fiir die Stabilitaét, wobei jeder dieser volle Dominanz 
haben soll. 


TABELLE 13. Verschiedene Riickkreuzungen mit labilen oder indiffe- 
renten Formen. 





Labile oder indiffe- | ena eauen | 


| 
| 
rente Form | k | 1 | L % 

















Nr. | F,-Form i ohs SE AR MAE onoe ee he ree eS 

m 
| H | | 

1 | nyct < blaumV blaumW | 2] 3 3,4 | 1,94 
2 » am X ai | 80! O 0,0 | 0,00 
3 nyct X am am | 722 | 4 10,3 | 4,87 
a oe » | blaumW | 140 | 9 6,0 | 1,95 
a » am X ai | 9% | 3 3,0 | 1,71 
| 6 | » grblw « am | 249 3t | 11,1 | 1,88 
ical | nyct X ai am X ai | 69 | 3 4,2 | 2,36 
gz a » | grblw K am | 50] 10 16,7 | 4,82 
| 9 | nyet < grblw grblw < am kk 2. 7,7 | 3,31 
| 10 | » | am X ai | 55 | 10 15,4 | 4,48 
11 | > blaumW | 53 | 43 | 45,0 | 5,08 
| 12 | nyct XR blaumW 194 | 35 19,6 | 2,62 
| | > am X ai |} 152 | 20 | 11,8 | 2s 
| 14 | » | grblwXam_—| 71 | 19 | 24,1 | 4,30 
15 | hellrot X blaumW | grblw 104 | 19 | 15, | 3,25 
16 | violXgrblw- | blaumW | 206 | 59 | 223 | 2,56 
Summe | 1698 | 273 | 13,0 | 0,078 


Tab. 13 gibt eine Ubersicht iiber Kreuzungen zwischen F, und 
labilen Formen. Obgleich die Tabelle eine ziemlich grobe Vereinigung 
verschiedener Nummern darstellt, zeigt sie doch einige Tatsachen von 
Interesse. Der L% variiert von 0 bis 45 mit 14 % als Mittelwert. 
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| Anzahl Falle:........................| 6 | 7 


Diese Zahlen stimmen mit der Annahme einer variierenden Anzahl von 
dominanten Stabilitaétsfaktoren. 1—®5 solche sollten in diesen Kreuzun- 
gen 50 bzw. 25, 12,5, 6,25 und 3,12 % labile Pflanzen geben. Die meisten 
F,-Formen in Tab. 13 enthalten nyct, die durch mehrere Generationen 
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hindurch zur Selbstung gezwungen wurde, und daher hinsichtlich der 
Stabilitatsfaktoren einheitlich sein soll. Die Variation im Resultat darf 
daher den verschiedenen an den Kreuzungen teilnehmenden labilen 
Formen zugeschrieben werden. 

Wenn eine Eigenschaft durch so viele wie 4 oder 5 verschiedene 
Genpaare bedingt wird, hat man das Recht ihre Vererbung als quantita- 
tiv zu behandeln. Das Problem kann dann folgendermassen aufgestellt 
werden: Bei einer Verdiinnung des Genotypus mit rezessiven Labilitits- 
faktoren wird an einem gewissen Punkt ein Schwellenwert iiberschrit- 
ten, was sich phanotypisch als Weissscheckigkeit der Bliiten dokumen- 
tiert. Es ist notwendig den ausschlaggebenden Faktor in diesem 
Schwellenwert der Anzahl anwesender rezessiver Faktoren (m) gleich- 
zusetzen. Wir nehmen nun an, dass der Schwellenwert bei 8 m liegt, 
entsprechend Homozygotie in 4 polymeren Faktoren. Aus praktischen 
Griinden wird die Vereinfachung in der Auffassung der vorhan- 
denen Situation gemacht, dass die Wirkung aller m Gene die- 
selbe sei, und dass es zwischen denselben keine Koppelung gibt. Eine 
gewisse F,-Hybride nyct X labil kann dann geschrieben werden: 
M,m,M.m.M,;m,;M,m,M,;M;...... M,M,. Bei Selbstung gibt diese unter 
256 Pflanzen eine, die 8 m enthalt und daher labil ist. Riickgekreuzt 
mit der labilen Elternform soll sie unter 16 Pflanzen eine labile geben. 
In der Tat gibt es in Tab. 13 nicht so viele Werte, die sich signifikativ 
vom L% = 6,2 unterscheiden. Diesen abweichenden sind Unterschiede 
in der Konstitution der verschiedenen teilnehmenden labilen Formen 
zuzuschreiben. Eine labile Form kann z. B. folgende Anzahl M- und 
m-Faktoren haben: m,m,m.m,.m,m;,;m,m,m;m;mgm,M;M,......M,M,.- 
Sie bildet'Gameten mit 6 m und gibt bei Kreuzung mit der oben er- 
wahnten F,-Hybride unter 16 Pflanzen 11 mit 8 oder mehreren m-Fak- 
toren (L% = 68,8). 

Mit diesem Gedankengang stimmt die Erscheinung iiberein, dass 
verschiedene labile Linien teils selbst phainotypisch einen variierenden 
Grad von Labilitat aufweisen, der zuweilen auch in den Nachkommen 
beibehalten wird, teils dass sie in Kreuzungen sehr verschieden stark 
zu Labilitat disponieren. Eine solche Form wie die in den Versuchen 
benutzte blaumW muss besonders viele Labilitatsfaktoren haben, da 
sie fast in allen Kreuzungen einen hohen Grad von Labilitat verursacht. 
Laut dieser Hypothese soll es méglich sein labile Formen mit so vielen 
m-Faktoren zu synthetisieren, dass sie in Kreuzungen mit stabilen 
Formen schon in F, Labilitét geben. Es sollte demnach eine Domi- 
nanzverschiebung zustande gebracht werden kénnen. 
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Die im R6ntgenversuch verwendete R-Form muss trotz ihrer phano- 
typischen Stabilitat sich so nahe dem Schwellenwert fiir Labilitat be- 
funden haben, dass bereits die Mutation in einem Gen die Labilitat zu- 
tage treten liess. Die Linie R zeigte ja bei vielen anderen Gelegenheiten 
quasilabile Eigenschaften. 

Ich bin der Ansicht, dass die bisher erhaltenen Kreuzungsresultate 
sich am natiirlichsten durch die Annahme von polymeren Faktoren 
erklaren lassen. Natiirlich k6nnen auch andere Hypothesen aufgestellt 
werden, z. B. eine Hypothese tiber eine multiple Allelenserie, mit teil- 
weise ineinander tibergehenden Allelen. Die stabilen Formen sollten 
in den Kreuzungen dann wirklich den labilen Genotypus in stabilisie- 
render Richtung verandern, und demnach die fast vollstandige Stabilitat 
in F, und F; verursachen. 

In Ubereinstimmung mit v. WiTscH (I. c.) komme ich zu dem Er- 
gebnis, dass die Scheckigkeit bei Petunia wahrscheinlich durch sta- 
bile Gene bedingt wird und nichts mit einem somatischen Umschlag 
in labile Gene zu tun haben braucht. Die Moéglichkeit dieser zwei Arten 
von phanotypisch beobachtbarer Labilitat soll betont werden: 1) Geno- 
labilitat, die Genomosaik bedingt, und 2) Phdnolabilitdt, die zu Phdno- 
mosaik fiihrt. Im ersten Fall enthalt jede mutierte Zelle ein verander- 
tes Gen, dessen Entstehung direkt durch einen Umschlag in einem 
Gen verursacht ist. Die Phanolabilitat dagegen bedeutet, dass der ganze 
Organismus identischen Genenbestand hat. Das Mosaik ist hier durch 
Gene mit variabler Wirkung bedingt. 

Je variabler diese Wirkung ist, eine umso gréssere phanotypische 
Variation wird erhalten. Durch die HARDERsche Schule ist gezeigt 
worden, dass diese Variation, bedingt durch Milieuverinderungen, fast 
unbegrenzt weit in die eine oder andere Richtung gefiihrt werden kann. 
Und dasselbe kann durch Veranderungen im inneren Genmilieu erreicht 
werden. Eine ganzfarbige Rasse kann durch Ansammlung von m- 
Faktoren mit Beibehaltung der Farbenfaktoren phanotypisch ganz 
weiss werden. Viele der ganz weissen Handelssorten sind in dieser 
Weise erhalten worden; als Zierpflanzen haben sie vor genotypisch 
weissen gewisse Vorteile. So fehlt ihnen jede Spur von Farbe, auch 
die bei anderen weissen Formen gewoéhnliche Aderung in der Roéhre. 
Es ist indessen schwierig den Genotypus so extrem labil zu bekommen, 
dass nicht ab und zu ein farbiger Streifen in der einen oder anderen 
Bliite auftritt. 

Von Interesse ist, dass diese phanotypische Variabilitét in verschie- 
denen Linien sehr ungleich stark ausgebildet ist. Es gibt Linien, wie 
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schon erwadhnt worden ist, bei denen fast 100 % der Bliiten ein be- 
stimmtes, konstant vorhandenes Muster haben, z. B. einen fiinfzackigen 
weissen Stern. In Ahnlicher Weise verhalt sich laut LAWRENCE (1931 
a und b) die Mosaikfarbe bei Dahlia variabilis, hei welcher Art gewisse 
Formen mit ziemlich stabilem Muster auftreten. So kénnen z. B. die 
Rander der Strahlenbliiten gefarbt sein, wahrend die mittleren Partien 
rein weiss sind. HAASE-BESSELL (1936) hat bei Dahlia mehrere in zwei 
Richtungen wirkende Faktoren mit verschieden starkem Effekt ange- 
nommen. Andere Beispiele fiir mehr oder weniger labil gemusterte 
Pflanzen findet man bei Tagetes, Calendula, Myosotis, Pelargonium 
u. a. 

Das Resultat dieser Untersuchung kann also folgendermassen zu- 
sammengefasst werden: Die Scheckigkeit der Bliiten von Petunia wird 
durch eine Anzahl (4—5) polymerer rezessiver Faktoren mit verschie- 
den starkem Effekt bedingt. Sie sind gegentiber 4usseren und inneren 
Milieueinfliissen sehr empfindlich. Ihre Wirkung addiert sich und bei 
Erreichung eines gewissen Schwellenwertes wird der phanotypische 
Effekt erhalten. 


SUMMARY. 


The flowers of certain strains of Petunia are patterned. The pat- 
terns may be symmetrically arranged or they may exhibit a more or 
less irregular extension. The material dealt with in the present paper 
may be divided into patterned forms, into constant self-coloured, and 
into indifferent forms. The indifferent ones are not patterned pheno- 
typically but they behave in crosses like the patterned ones. 

: After selfings through several generations, or after intercrossing 
within these three groups, the characteristics of each group are main- 
tained. The cross self-coloured X patterned gives self-coloured F;, 
and in F, the main part of the plants is self-coloured. Among 5567 
F, plants only 11 showed flower pattern. In back-crosses between F; 
(self-coloured X patterned) and patterned forms a varying number of 
patterned plants appeared. In the described progenies of Tab. 13, from 
0 to 45 % patterned plants occurred, in all 273 among 1971 plants 
showed flower pattern. 

After X-ray treatment, carried out on seeds of a self-coloured line, 
one sector of a plant showed a very extreme type of flower pattern, in 
fact the flowers were almost purely white. Progenies taken from diffe- 
rent parts of this plant showed this character to be genetically induced. 

The flower patterns are probably not caused by unstable genes, 
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but are due to a number of flecking genes. In my material the inheri- 
tance of these genes is rather complicated and may be treated as a kind 
of quantitative inheritance. At least 4 or 5 recessive polymeric factors 
for flower pattern must be present. 
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f femme exists hardly any plant genus which has so wide a range 
from north to south as Deschampsia. One of its species (D. ant- 
arctica) is probably the plant which occurs nearest to the South Pole; 
and the genus is also represented in North Greenland. 

It would be interesting, therefore, to ascertain whether polyploidy 
occurs within this widely distributed genus, and whether the chromo- 
some numbers may be considered to have any relation to the geo- 
graphical distribution and ecological orientation of the species. The 
present paper is an attempt to throw light on these questions. 

It is only thanks to the kind assistance of several botanists that 
it has been possible to obtain fixed material of seven of the about fifty 
species of the small genus; thus K. F4Gr1, Bergen, collected D. alpina, 
and TH. SORENSEN fixed D. arctica and D. pumila in Northeast Green- 
land (at about 75° N. lat.). T. B@CHER brought home D. flexuosa 
f. montana from the Faroes, and J. GRONTVED collected D. bottnica in 
Finland. I wish to express my sincere thanks to all these helpers. 

All flower buds were fixed in CARNOY’s liquid, and the root tips in 
chromic acid-formalin (without acetic acid). After both these fixations 
the chromosomes stain splendidly with a suitable application of the 
method of FEULGEN. 


DESCHAMPSIA. 


D. setacea (Hups.) RICHTER. — Flower buds of this handsome 
little plant were fixed by me in the field in Denmark (Leso). An 
examination of the meiosis showed that n= 7 (Fig. 1); and it appears 
from a comparison with the other species examined, the chromosome 
numbers of. which will be dealt with more in detail below, that 
D. setacea is the only one of our species which is diploid, all the other 
species being polyploid. 

From a taxonomic point of view D. setacea must be regarded as 
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very closely related to D. flexruosa, and it has often been considered a 
mere variety of that species. However, the cytological conditions would 
seem to suggest that D. flexuosa is a tetraploid form of D. setacea or a 
related species. At any rate, a comparison of the morphological, 
ecological, and geographical conditions of the two species will be of 
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Fig. 1. Deschampsia setacea (Denmark). Metaphase I. n — 7. — Fig. 2. D. flexuosa 
f. montana (the Faroes). Anaphase I. n— 14. — Fig. 3. D. cespitosa (Denmark). 
Metaphase I. n = 14. — Fig. 4. D. arctica (N. E. Greenland, 75° N. lat.). Metaphase 
in I division in microscope. n— 14. — Fig. 5. D. pumila (N. E. Greenland, 75° 
N. lat.). I Anaphase. n= 14. — Fig. 6. D. bottnica (Finland). Metaphase in root 
- tip. 2n — 28. — Fig. 7. D. alpina (Norway). Metaphase in root tip. 2n = 56. — 
Fig. 8. Aira multiculmis. Metaphase I. n = 14. — Fig. 9. A. precox. Metaphase I. 
n= 7, — All figures: X 1920. 


interest for the understanding of the importance of polyploidy in 
nature. 

D. setacea is a slender species, which grows in comparatively 
small, often isolated tufts; only rarely does it form such massed growths 
as D. flexuosa. Further, it is very exclusive in the selection of its 
habitats, showing a preference for submersion in the winter; in the 
summer, however, it favours soils with a certain degree of moisture, 
in particular the soil must not be too dry. In full bloom it is only 
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found in acid heath soil rich in humus — chiefly in places somewhat 
protected from the wind. As a consequence of these rigorous re- 
quirements the plant will never be among the species of common 
occurrence. It also requires rather humid air, nor does it tolerate the 
presence of competing species in its vicinity. 

Its low chromosome number is thus accompanied by a very small 
ecological range. Its geographical range is comparatively larger, the 
plant — as a rarity — being distributed along the Atlantic coasts from 
Spain to southern Norway and northern England. In Denmark it is 
only common in those parts of Jutland which are near the North Sea; 
it decreases in frequency eastward, the humidity of the air decreasing 
with the increasing distance from the sea. 

D. flexuosa (L.) Trin. — D. flexuosa furnishes a valuable material 
for comparison with the delicate diploid D. setacea. 

As far back as 1929 STA:HLIN found that D. flexuosa has n= 14. 
I examined var. montana (L.) from the Faroes (leg. T. BOCHER) and 
found that this, too, was tetraploid (Fig. 2). 

Tetraploidy is here accompanied by an immense increase in the 
ecological and geographical range of the species. It does not demand 
so high a degree of acidity in the soil, though it will not tolerate pure 
lime; nevertheless it thrives best on acid soil, where it often forms a 
massed vegetation with large dense tufts in a continuous undulating 
and glittering expanse in open spaces in woods and heaths. It thrives 
excellently on very dry soil, and may also form scattered growths in 
heath bogs in moist places. Competing species are tolerated fairly well, 
and its stems may sometimes be seen to project above a rather dense 
Calluna heath. It is not markedly Atlantic like D. setacea, its re- 
quirement of humidity in the air being very modest. Lack of light 
also is tolerated much better than is the case with D. setacea, and con- 
sequently it may grow in half-shade under trees; both species, however, 
grow best in full daylight. 

Thus the tetraploid D. flexuosa has a very great ecological range, 
which, again, results in a wide distribution. Its geographical chances, 
too, are very great, and it is almost circumpolar in the temperate zone 
of the northern hemisphere. In Europe it occurs from the Arctic to 
the Mediterranean, and is found again in South America. In Denmark 
it belongs to the common species which thrive under very different 
and modest ecological conditions. 

D. cespitosa (L.). — This species has previously been examined 
by AvDULOV (1928) and also by NIELSEN and HumpurRey (1937), who 
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found that n= 14, which result I, too, obtained in my examination of 
specimens growing wild in Denmark (Fig. 3). 

No form of D. cespitosa with n=7 is known so far. However, 
since 7 is the basic number not only of Deschampsia, but also in a 
great many other grasses, there is hardly any reason to doubt that this 
species is tetraploid also. 

D. cespitosa belongs to our common grasses, which may be met 
with in abundance in all localities that are not very dry. It grows 
excellently in highly acid soil, but may also be very luxuriant in places 
with a neutral or even a highly basic substratum. 

The geographical range of the species is at least just as remarkable 
as its ecological range: it is circumpolar in the northern hemisphere, 
and is abundant especially to the north. In its more southerly localities 
it extends into the mountains; it may even occur in the tropics and 
right into the southern hemisphere (New Zealand, Tasmania, according 
to ASCHERSON and GRABNER). 

In these different localities the species is differentiated into 
numerous forms, which well deserve a closer cytological examination. 

D. arctica (TRIN.) and D. pumila (LEDEB.). — These two high- 
arctic species are so closely related that it may be difficult to distinguish 
them from one another (cf. SEIDENFADEN and S@RENSEN, 1937). They 
are both quite small in all respects, and have narrow, filiform leaves 
like D. setacea, but are presumed to be more closely related to 
D. cespitosa. They occur as rarities in damp places along the coasts 
of North Greenland, but decrease rapidly in number southward. Their 
eastward and westward distribution is not well known. 

Both species are tetraploid and have n= 14 (Figs. 4 and 5). 

D. bottnica (WBG.). — Only few of the species of the genus have 
such a large area of distribution as D. cespitosa and flexuosa; most 
of the other species are remarkably local. As an example of the last- 
mentioned type of distribution I have been able to examine D. bottnica, 
which only grows in a certain narrow zone along the Baltic Sea almost 
on a level with Leningrad. The species has been introduced from a 
locality in Finland and planted in the Botanical Garden of the University 
of Copenhagen. However, it does not flower here; but counts of root 
tips showed that 2n = 28 (Fig. 6); thus this species, too, is tetraploid. 

D. alpina (ROEM. et SCHULT.). — This species is closely related to 
D. cespitosa, which it especially resembles by its leaves. But it is very 
remarkable in that it is viviparous; and, in addition, it grows in alpine 
localities only. 
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FLovik (1938) has already shown that D. alpina is highly poly- 
ploid; he examined three different biotypes from Spitsbergen, and 
found that each of them had its particular chromosome number, viz. 
2n = 39, 41, and 49 respectively. 

Personally I had only one biotype at my disposal; it had been 
collected in a far more southerly locality than FLOVIK’s plants, viz. 
a little north of Bergen (in 62° N. lat.). The plants sent to me by 
Dr. K. F4GRI grew excellently in the Botanical Garden of Copenhagen, 
and propagated very readily by deciduous bulbils. No normal flowers 
developed, but an abundance of large viviparous inflorescences. 

An examination of the root tips showed that 2n = 56 (Fig. 7), 
another figure differing from that observed by FLOvIK in his Arctic 
material. 

I failed to find such marked constrictions in the chromosomes as 
were observed by FLOVIK; however, this may be due to our using dif- 
ferent fixatives? 

The high degree of polymorphy in the species is evidently as- 
sociated with the varying chromosome number. It would be worth 
while investigating the geographical distribution of the different bio- 
types. 

Among FLOvIk’s plants, the most slender form, which had the 
lowest chromosome number (2n = 39), bore the greatest resemblance 
to D. arctica (2n = 28), and this plant was viviparous to a small extent 
only. With an increasing chromosome number the plants grew more 
vigorous and were more markedly viviparous; these qualities attain 
their maximum with 2n = 56; this number was found in the southern 
plant, whose vegetative organs are just as vigorous as those of 
D. cespitosa, for instance, it is just as broad-leafed. 

D. alpina has its main area of distribution in the northernmost 
parts of Europe, but is also known (in different varieties) from the 
Arctic regions of Asia and America. More detailed geographical in- 
formation is to be found in the paper of T. W. BOCHER (1938). 


AIRA. 


A, precox L. — As is well known, several instances have been 
recorded to show that polyploidy may exert an influence on the length 
of life of plants, annual species having often a lower chromosome 
number than closely related perennial species. The first example of 
this (Eragrostis) examined more in detail was derived from Timbuktu 











190° “7 GF _O, HAGERUP 


(HAGERUP, 1932). The genus Deschampsia, however, is not suited for 
investigations of this problem, because all the species to which I have 
had access for cytological treatment are perennial. I have therefore 
had to turn to other genera; and fortunately our flora includes a couple 
of annual species of the genus Aira so closely related to Deschampsia 
that they have often been united into one. 

A, precox is distributed along the west coast of Europe from Spain 
to the southern part of the Scandinavian Peninsula, where it is especially 
met with in dry, sandy fields. Its seeds mostly germinate in the 
autumn, and after flowering the succeeding spring, the plant dies. 
Only rarely do we meet with plants that have germinated in the spring 
and accordingly flower later — even till late in the autumn. 

I have examined plants collected in the Botanical Garden of 
Copenhagen; it was impossible to find out from where the seeds were 
derived. The species is diploid, and has n=7 (Fig. 9). 

A, caryophyllea L. — This species is closely related to A. precoz, 
which it also resembles ecologically, and in company with which it 
often grows. Its geographical distribution, however, is somewhat more 
extensive, since it also occurs along the coasts of the Mediterranean 
and the Atlantic right down to South Africa (ASCHERSON and GRABNER). 
WuLFF (1937) found that n=7 in this species also, which he found 
growing wild in Schleswig-Holstein. 

Both these two small Aira species, which belong to our relatively 
few annual grasses, are thus interesting in that they are not polyploid 
like most of the perennial Deschampsia species. 

A, multiculmis Dum. — This form is most frequently referred by 
modern taxonomists to A. caryophyllea, for these two species may be 
so much alike that it is often impossible to decide whether, for in- 
stance, a dried individual belongs to one or the other species. Despite 
this there is an essential difference between the two species; as is 
evident, inter alia, from the fact that the chromosome numbers are 
different, since n==2 X7 in A. multiculmis (Fig. 8), which is the 
only known tetraploid species within the genus. 

However, when normally developed and typical, A. multiculmis 
is easily recognisable; the difference in size is most conspicuous, as 
will appear from the accompanying photograph (Fig. 10). Even the 
wintering tufts of A. multiculmis are relatively very broad and dense, 
so with their bluish-green colour they show a striking resemblance to 
Corynephorus canescens — and are not at all like the small seedlings 
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of A. caryophyllea, which are very inconspicuous during their winter 
stage. 

While A. caryophyllea is in a high degree seasonal and dies 
altogether after fructification at the beginning of the summer, this is 
not the case with A. multiculmis, which does not die after its 
first flowering, but develops 
numerous new culms with 
flowers from the base of the 
culms out of flower. And 
this after-flowering may 
continue throughout — the 
whole summer and autumn, 
until the snow covers the 
plants. Whether the plant 
may even survive through 
the winter, that is, whether 
it perennates, I have so far 
been unable to ascertain; 
however, polyploidy — has 
thus been accompanied by 
a prolongation of the dur- 
ation of life. 

This curious periodicity 

has but few parallels among 
the grasses in our native 
tracts; these are Antho- 
xanthum  aristatum and 
certain Panicum and Setaria 
species. But all these spec- 
ies are southern types, to 
which parallels are found in Fig. 10. Aira caryophyllea (n=7), left, and 
abundance in tropic regions A. ee — Both from 
with a_ periodical climate. 
In African savannahs I have myself had the opportunity of observing 
that the majority of the common annual grasses (e. g. Cenchrus, Penni- 
setum, Andropogon species) continue to develop fresh flowering culms 
as long as the humidity of the rainy season has not entirely vanished. 
Death does not occur till drought makes it impossible for the savannah 
grasses to continue their growth. 

According to ASCHERSON and GRABNER, A. multiculmis is indigen- 
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ous to the regions between Algeria and western France. In addition, 
it is found as a rarity in more northern tracts, but there it is probably 
mostly introduced. In Denmark, too, it has been found on a few 
occasions and often as a casual visitor, introduced into the country 
with foreign seeds into gardens, poultry-yards, waste land round towns, 
etc. However, in our country, too, it propagates readily by seeds. 


SUMMARY. 

Of the seven species of Deschampsia examined here, only one, viz. 
D. setacea, is diploid and has n=7. Compared with this species, five 
of the remaining species are tetraploid (n —2 X 7), viz. D. flexuosa, 
cespitosa, arctica, pumila, and bottnica. 

The species which have the widest ecological and geographical 
range are to be found among the tetraploids. With a lower chromo- 
some number (n = 7) there is a small ecological range, while a higher 
chromosome number is accompanied by vivipary (D. alpina). 

Accordingly the tetraploid species are best equipped in the struggle 
for life. 

Of the three Aira species examined, A. precox and A. caryo- 
phyllea are diploid (n=7) and annual. A. multiculmis is tetraploid 
(n = 2 X 7), and this characteristic is accompanied by a more vigorous 
growth and a longer life-time; it should be considered an independent 
species. 
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I. INTRODUCTION AND SURVEY OF LITERATURE. 


ie a recent paper WAARDENBURG (1935) discusses the interesting 
series of abnormalities in which egg- or dome-shaped skull is an 
outstanding feature. These abnormalities are divided in three groups, 
viz. 1. Acrocephalosyndactyly, 2. Dysostosis craniofacialis, and 3. Egg- 
or dome-shaped skull only. The main characteristics for each of these 
conditions are in WAARDENBURG’s paper presented in tabular form. 

The congenital syndrome for which APERT (1906) coined the term 
acrocephalosyndactyly exhibits the following characteristics: Irregul- 
arly brachycephalous, egg- or nut-shaped skull with steep, broad fore- 
head and underdeveloped occipital region. The face is frequently 
more or less asymmetrical and the nose is small. 

This peculiar shape of the head is correlated with syndactyly of 
different degree, ranging from slight indications of webbing of fingers 
and (or) toes to true osseous syndactyly. Contractures of the fingers 
may give the hand a more or less »spoon-like» form (main & cuiller). 
Polydactyly is also encountered in quite a few cases (e. g., CARPENTER, 
1908—09; OGLIVIE and PosEL, 1927; NORviIG, 1929; RocH, 1933). 

An almost constant link in the syndrome is further a distinct 
lowering of the intelligence in the affected individuals. 

It may finally be mentioned that harelip or cleft palate (BUSSOLA, 
1928; WEIL, 1933), epicanthus, low position and atypical form of the 
ears (CHOTZEN, 1931), cryptorchismus (CHOTZEN, 1931), pseudo- 
hermaphroditismus (WAARDENBURG, 1934b), atresia ani (DUBRISAY, 
1898), spina bifida (CHOTZEN, 1931; BRENNER, 1932) and skeletal ab- 
normalities (NGRvIG, 1929) are among the numerous other mal- 
formations which are not infrequently found either in combination with 
acrocephalosyndactyly of different types or among the relatives of 
acrocephalosyndactylous individuals. 

The large majority of cases of acrocephalosyndactyly recorded are 
single cases, i. e. only one individual is affected in each family. Reviews 
of the literature are given by PARK and Powers (1920), Bigot (1922) 
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and DE BrUIN (1925) who were able to review 29, 23 and 34 cases 
respectively, their own cases included. None of these authors finds 
clear indications of inheritance in the material dealt with. 

WAARDENBURG (1935), on the other hand, emphasizes the fact that, 
particularly during the later years, an increasing number of public- 
ations have appeared in which familial incidence or hereditary trans- 
mission has been recorded. Among such publications may be mention- 
ed: CARPENTER (1908—09), three affected sibs, extreme cases, syn- and 
polydactyly, a cousin syndactyly; WEECH (1927), mother (negro) and 
daughter, pronounced, uniform type; OGLIVIE and POsEL (1927), 
mother and child; BussoLa (1928), mother acrocephaly, child acro- 
cephalosyndactyly, cleft palate, skeletal deformities; NORvIG (1929), 
brother and sister asylum inmates, syn- and polydactyly, skeletal de- 
formities, three other members of the same sibship who died as infants 
said to be similarly affected; PRITCHARD (1930—31), affected son, open 
sutures in the skull of mother and aunt; S4THRE (1931), three (possibly 
four) affected individuals through two (possibly four) generations, 
syndactyly very slight; CHOTZEN (1931), uniform type in father and 
two sons, extreme acrocephaly, syndactyly of slight degree; RocH 
(1933), child with syn- and polydactyly, aunt deformed hands, cousin 
clump foot; Kux (1934), father of the affected child said to have had 
acrocephaly; WAARDENBURG (1934 a), eight cases through four gener- 
ations, five formes frustes, syndactyly rudimentary. 

In WAARDENBURG’s 1935 paper there is no list of literature, but on 
request Dr. WAARDENBURG has sent me almost all of the above lit- 
erature references, a kindness for which I wish to acknowledge my 
indebtedness also here. I have deemed it advisable to include all 
references in the list of literature of the present paper, though a few 
of these publications have appeared in periodicals to which I have 
had no personal access. 

From a survey of those cases in which a hereditary basis is more 
or less distinct it is clear that different hereditary types occur. In 
WAARDENBURG’s family we are dealing with an incompletely dominant 
gene showing a considerable variation in its phenotypic manifestation 
with one instance of transmission through two normal heterozygous 
individuals. Only in the cases of WEECH (1927) and of CHOTZEN 
(1931) the dominant gene involved seems to be fairly uniform in its 
phenotypic effect, as far as may be judged from the limited number 
of affected family members dealt ‘with in these publications. 

On this background the following material assumes particular 
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interest since we are here dealing with a dominant gene which is 
perhaps more uniform in its effect than in any of the other cases so 
far recorded. 


Il. DOMINANT ACROCEPHALOSYNDACTYLY IN A 
NORWEGIAN FAMILY. 


The information and photographs to be presented below were 
placed at my disposal by Dr. JoHs. HAGTVEDT, Andenes and Dr. 





Fig. 1. The parents with eight of their children. Front row: Father and child 
No. 1 and No. 4 from the left affected (1.7 and 1.5). Back row: No. 1 and No. 2 
from the left affected (1.3 and 1.2). (Photo 1936). 


BERNH. MEDB@EN, Dvergberg. To both these colleagues I wish to 
present my sincere thanks for their kindness. 

Already in his first letter Dr. HAGTVEDT was fully aware of the 
essential features of the anomaly here met with. He states: 

»Out of 11 family members the father and 5 children, 2 girls 
and 3 boys, have an almost complete fusion of the 4th and 5th fingers. 
Combined with this finger anomaly there is quite distinctly inherited 
a peculiar type of head-form, a sort of dome- or egg-shaped skull: 
compressed, keel-formed from side to side with an elongated parietal 
region. 
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The physiognomy is like that of the father and rather peculiar, 
with a characteristic form and attachment of the ears, a thin, pointed 
nose (not unlike a healed lupus-nose). There is an indication of 
epicanthus, most pronounced in the youngest children. The face ex- 
pression is somewhat agape, less intelligent than that typical of the 
unaffected children, who have the lively, quite keen expression of their 
mother. There is no doubt that their intelligence level is below that 
of the unaffected children. » 

The family in question lives in a very remote district in northern 
Norway. The father earns his living as a fisherman and farmer on a 
very modest scale. He is described as ungifted, but gentle and amen- 
able. The mother is robust, lively and keen. It is due to her initiative 
that the family is able somehow to carry on. 





é 1 9 
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Fig. 2. Pedigree of the affected family. Birth year of the children below each 
individual symbol. 


The distribution of the anomaly among the children appears from 
the pedigree, Fig. 2, where the birth year for each child is included. 
This formation was-kindly checked by the parish minister E. S&B, 
who keeps the birth record of the district. 

The syndactyly present in the father and in five out of his nine 
children (see Fig. 2) is of a uniform type, always affecting symmetric- 
ally the 4th and 5th fingers. The fingers have each three phalanges 
with well developed nails. In the pictures the hands of the oldest 
affected boy seem to form an exception to this rule (e. g. in Fig. 4, 
No. 2 from the right). This is due to the fact that he has been operated 
upon for his syndactyly. The result was unsatisfactory, the operation 
leading to tendogenous and dermatogenous contractures. 

There are no abnormalities of the toes in the affected individuals. 

The atypical form of the skull is best illustrated in Fig. 3. The 
somewhat bulging, vertical forehead and the long, drawn-out parieto- 
occipital region combine to give the characteristic »Turmschadel»- 
appearance, though of a slight degree. 

All the affected individuals have a narrow, pointed nose with a 
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sharp bridge (see Figs. 3 and 5). In the father and the oldest affected 
son (Fig. 3, No. 2 from the left) there is a sharp indentation distally 
in the nose cartilage. Dr. HAGTVEDT states that this indentation seems 
to grow more pronounced with age. It was less pronounced when the 
first photographs were taken two years earlier (Fig. 6, No. 3 from the 
left and Fig. 7, No. 3 from the left). 

The characteristic form of the ears appears from several of the 
figures (Fig. 3 and particularly Fig. 6). They are in all the affected 





Fig. 3. Father and four of the five affected children. From the left: 1.2, 1.3, 1.5, 1.7. 
The boy 1.2 has been operated upon for his syndactyly. (Photo 1936). 


individuals large and somewhat outstanding. Striking is the wide open 
cavum conchae and the low position of the antitragus (Fig. 6). The 
lobulus is small, the anthelix very marked. 

Of features typical of the acrocephalosyndactyly syndrome may 
further be mentioned epicanthus of a slight degree (best seen in Fig. 7) 
and the facial asymmetry which is distinct in Fig. 3, Nos. 2, 3 and 5 
from the left. 

The intelligence of the affected individuals is distinctly below that 
of the normal family members. They are characterised as kind, docile 
but moronic. 
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III. GENERAL CONSIDERATIONS AND DISCUSSION. 


Summing up we find that we are dealing with a remarkably clear 
case of autosomal dominant acrocephalosyndactyly. Owing to the very 
remote district in which the family lives it has not been possible to 
carry out special investigations such as R6éntgen examinations, an- 
thropological measurements, intelligence tests, etc. Nevertheless the 
case ought to be brought on record. As compared with the earlier 
cases known this case stands out not only by the large number of 
affected individuals in one sibship, but particularly by the very uniform 
phenotypic manifestation of the dominant gene involved. 

From a_ theoretical point of view the acrocephalosyndactyly 





Fig. 4. Syndactyly affecting the 4th and 5th fingers of father and four of his 
children. From the left: Father, 1.5, 1.7, 1.2, 1.3. The boy 1.2 has been operated 
upon for his syndactyly. - (Photo 1936). 


condition is interesting as a striking illustration of pleiotropic gene 
action. Of other hereditary conditions in human material which 
illustrate the manifold action of genes the following are particularly 
instructive: Dysostosis cleido-cranialis: Missing or defective collar bones 
associated with striking skull abnormalities (wide open sutures, super- 
numerary sutures, abnormal shape), defective teeth, frequently under- 
development of the subcutaneous fat layer; and Osteopsatyrosis: Extra- 
ordinary brittleness of bones correlated with transparent, »blue» sclerae, 
dentition anomalies and, in later years, otosclerosis leading to deafness. 

These complex genetic syndromes have in the literature frequently 
been attributed to genes which have a specific action on a particular 
germ layer, viz. the mesoderm or mesenchyme as a whole. LANDAUER 
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(1932) who objects to this view calls attention to the fact that one of 
the most striking features of these three hereditary syndromes is the 
frequent dissociation of their components. He further emphasizes that 
the major abnormalities encountered are limited to a few derivatives 
of the mesoderm or mesenchyme, while others are less involved, and 
still others show no changes. 





Fig. 5. Same individuals as in Fig. 4. Front row, from the left: 1.7, father, 1.5; 
standing, from the left: 1.2, 1.3. (Photo 1936). 


Based on his own extensive studies of the Creeper fowl LANDAUER 
advances the following alternative explanation: The gene in question 
has a specific action on the developmental rates of the organism and 
may accordingly influence widely separated morphological structures 
which to all appearances have no common developmental basis. 

In heterozygous condition the dominant Creeper gene causes a 
marked shortening of all the long bones, similar to, if not identical 
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with, human chondrodystrophy (which has also been claimed to be 
due to a mesenchymal defect). The chondrodystrophy is caused by a 
general retardation of body growth at a definite period of embryonic 


development. 





Fig. 6. Three of the four affected boys. From the left: 1.7, 1.3, 1.2. (Photo 1934). 


In homozygous condition the Creeper gene causes a retardation of 
the development which sets in much earlier and which generally leads to 
death about the beginning of the fourth day of embryonic life. 
Occasionally some homozygotes survive this early period of lethality 
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and these more advanced individuals show a complex syndrome of 
malformations involving the legs (phokomelia), the head (dome- 
shaped), the eyes (lids rudimentary, microphthalmus, defective sclera) 
and the general body size. 

Hence, the gene influences embryonic differentiation through a 
general growth retardation, thereby determining the various ac- 
companying symptoms of the syndrome. Since there are individual 
variations in the time and rate at which different embryonic organs 
appear, such individual variations may, according to LANDAUER, 





Fig. 7. Same individuals as in Fig. 6. From the left: 1.3, 1.7, 1.2. (Photo 1934). 


account for the frequent dissociation of characters in the various 
syndromes. The same will of course be the result if the gene in question 
is itself variable in its effect so that the growth retardation is more 
marked, eventually sets in earlier, in some individuals than in others. 

This view which falls into line with GOLDSCHMIDT’s general re- 
action-velocity conception of gene action has during later years received 
increasing support from experimental evidence in different material. 
On the whole it offers a more satisfactory explanation of cases like 
the ones here discussed than the former theory that these complex 
syndromes are caused by genes which have a specific effect on a parti- 
cular germ layer. 


SUMMARY. 


A case of dominant acrocephalosyndactyly in a Norwegian family 
is described. The syndrome is present in the father and 5 of his 
9 children. The acrocephaly is quite typical, though of a not very 
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pronounced degree. The syndactyly, which is very marked, affects the 
4th and 5th fingers; the toes are unaffected. 

Based on a comparison with related cases from the literature it is 
shown that the present case stands out by the very uniform phenotypic 
manifestation of the dominant gene involved. 

The pathogenesis of acrocephalosyndactyly and of some other 
syndromes in human material, that are caused by genes with pleio- 
tropic effect, is briefly discussed. In view of experimental evidence it 
seems more natural to explain these conditions as due to genes which 
have a specific action on developmental rates than to genes that have 
an elective effect on a particular germ layer, as previously assumed. 
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\ | ANY haploid plants have been reported in recent years (IVANOV, 

1938), but Triticum monococcum is the only diploid grass species 
with fourteen chromosomes, in which occurring haploids have been 
more thoroughly described. The first case was described by KIHARA 
and KATAYAMA (1932 and 1933), and since then cases have been 
reported by CHIZAKI (1933 and 1934) and KATAYAMA (1934). The ha- 
ploid plants of Triticum monococcum were reduced in size as com- 
pared to the diploids. The meiosis of the pollen mother cells was also 
investigated. The first metaphase usually had seven univalents, but 
in a few cases a bivalent was reported [in KIHARA and KATAYAMA’s 
report (1933) in 2 per cent. of the cells, and in CHIzAKI’s paper (1934) 
in 6,5 per cent. of the cells]. At first anaphase the univalents divided 
in some cases. The haploids occurred spontaneously in the field but 
the frequency was much higher in the progeny of plants which had 
been pollinated with X-rayed pollen. In his last paper (1934) CHIZAKI 
considers the occurrence of haploid Triticum monococcum to be due 
to the fact that the plants had flowered during a very hot period. He is 
of opinion that the heat caused the development of the haploid plants. 

Origin of the haploid rye plant. — The haploid rye plant described 
in the present paper originates from a series of experiments carried out 
by Prof. A. MUNTZING in order to obtain chromosome doubling in the 
embryo by means of temperature changes (MUNTZING, 1937). I there- 
fore wish to express my thanks to Prof. MUNTZING for having supplied 
the material for this investigation. 

The haploid rye plant occurred in the experiments made during 
the spring of 1937. Ears of plants of a line of rye, inbred for ten 
vears and self fertile, were emasculated and pollinated and then exposed 
to heat (41°—42° C). The specific ear, in the progeny of which the 
haploid rye plant was found, was treated for 45 minutes at a temper- 
ature of 41° C and 21 hours after pollination. 

Morphology. — In the autumn of 1937 the kernels from the ears 
that had been treated with heat were planted, and the young seedlings 
were investigated for their chromosome number. One of these plants 
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was found to be haploid with seven chromosomes. This plant was 
smaller and more tender than the other diploid plants, but was other- 
wise normally developed. The following spring the plant still devel- 
oped normally but the grown-up plant was of a reduced size as com- 
pared to the diploid control (Fig. 1). The relative sizes of the different 
parts of the diploid and haploid 
rye plants are shown by the 
measurements in Tables 1 and 2. 
Both plants were small. They had 
been planted in pots and placed 
in the greenhouse and seem to 
suffer under these unnatural con- 
ditions. At the end of the summer 
the number of fully developed ears 
in the haploid plant was four, and 
in the diploid six. The mea- 
surements were made on the three 
most developed shoots of each 
plant. 

Cytology. — The chromosome 
number in the root tips was in- 
vestigated already in the autumn 
and was found to be seven (Fig. 2). 
In the following summer (1938) 
the meiosis of the pollen mother 
cells was investigated. The fixations 
were made in diluted chrome- 
acetic-formalin and the _ prepar- 
ations were stained with gentian 
violet. The prophase was not very 
well fixed, therefore a detailed in- 
vestigation of the chromosomes Fig. 1. The haploid rye plant on the 

; left and the diploid control plant on 
was not possible at that stage. the right. 
Later stages, on the other hand, 
were well fixed. At first metaphase there was no association between 
the chromosomes in most of the cells. The seven univalents lay in 
some kind of metaphase plate or were almost spread at random in the 
spindle (Figs. 3—4). In some cases, however, there was a bivalent 
instead of two of the univalents (Figs. 5—6). More than one bivalent 
was never seen for certain, though there were cases which might have 














HEDDA NORDENSKIOLD 








TABLE 1. Dimensions of the haploid and diploid rye plant. 








Haploid | 7. a Means ‘Comparison 





Shoot number 1/2/3{1/ 2 | 3 |Hapl. Dips. 'Hapl. Dipl. 


| 








| | 
| 54 | 100 | 169 
| 5,0 | 100 | 


_Height (in cm.)........... sso | (32 ‘23 os ; 38 32 
Length of leaves (in cm.)....... 3 | | 25 —| 6 4 | 512 

1715 | 65) sa | 9 | 6,1 | 97 | 100 
Bie le —|125/ 115) (4) | 120 | 100 | 


| | | 








Greatest width of Soaves and 
3,5 | “st 100 | 134 

s | 7,7; 100 | 146 
> | @s| 100 217) 


i 
| 
| 





Length of ears (inc cm.) (with | | | | 
out bristles) ....... 5| 3 | 3,5] 5, 3| 4,2| 100 | 127 


Length of spikelets (in il oh ae ee a os | 10 10 % 100 | 111 


Thickness of straw below | | a io | | | 
RUPERT Wes Seis cata cthias 3 | 4 ia 5 | 3,7 | 5 | 100 | 135 | 

















TABLE 2. Measurements of stomata of the haploid and diploid rye. 








| | 
ny units: 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 M 





| 


| 
| 


Haploid... 44 1339813421 | 19,07 40,200 
Diploid ...|45 126658 463 3 1/26s740,307 


Diff. = 7,80 + 0,658 D/m = 11, 


been interpreted in that way. This bivalent was always rod-shaped, 
and the two chromosomes seemed to be joined by a chiasma. The 
frequency of pollen mother cells with a bivalent was not high. In the 
three different flowers investigated it was as follows: 





Flower 5 . M. C. with biv. 





2,8 p. Cc. 
23 =} 
45 » 


3,2 p. c. 
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At first anaphase the univalents were distributed on the two poles, 
almost always without division (Fig. 7). Only in one case could it be 
proved that a univalent had divided and the two parts had moved to 
different poles (Fig. 8). — During interkinesis a wall is formed between 
the two nuclei. These two nuclei are usually very different in size 


Ww 
S 
oS YY 


Q 


5 ij i) 


4 


Fig. 2. Somatic metaphase plate with seven chromosomes. — Figs. 3—7. Meiosis 
in the pollen mother cells, first metaphase — first anaphase. — Fig. 3. First meta- 
phase in polar view with seven univalents. — Fig. 4. First metaphase in side view 
with seven univalents. — Figs. 5—6. First metaphase in side view with one bi- 
valent and five univalents. — Fig. 7. First anaphase in side view. — 
Magnification: X 2500. 


(Fig. 9). In a few cases one or two micro-nuclei were found, which 
originated from chromosomes, not included in time in the large nuclei 
(Fig. 10). — At second metaphase the chromosomes were well fixed and 
easy to count (Figs. 11—14). 330 pollen mother cells were investigated. 
The distribution of the chromosomes at this stage was as follows: 








| 
| 


Distribution ¢ : 2:5 3: 4 | 














| Frequency observed.......... 104 186. | n= 330 
| Frequency expected | 108,3 | 180,5 | 
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The last row shows the expected frequency in a random distribution. 
These figures agree very well with the observed values. It may thus 
be assumed that a random distribution of the univalents takes place at 
first anaphase. If there were any tendency to the formation of nuclei 
with non-reduction there should have been an excess of the 0:7 dis- 
tribution. — Second anaphase is as a rule regular (Fig. 15). That is to 


14 
13 


Figs. 8—13. Meiosis in the pollen mother cells, interkinesis— second metaphase. 
— Fig. 8. Second metaphase with three and five chromosomes in the two plates; 
one chromosome must have divided at first anaphase. — Fig. 9. Interkinesis, 
showing that the two nuclei at that stage are usually of different sizes. — Fig. 10. 
Interkinesis, one of the cells having two nuclei. — Figs. 11—14. Second metaphase. 
— Fig. 11. Distribution of chromosomes 3:4. — Fig. 12. Distribution of chromo- 
somes 2:5. — Fig. 13. Distribution of chromosomes 1 : 6. — Fig. 14. Distribution 
of chromosomes 0:7. — Magnification: X 2500. 


be expected as the separation of univalents at first anaphase occurred 
very rarely. In some cases it happens that the second division fails, 
and then dyads instead of tetrads are formed (Fig. 17). This seems 
to be the case in some parts of certain anthers. Usually, however, the 
second divisions are effected regularly. — When the homotypic division 
is completed, the newly formed tetrads can be seen to begin to de- 
generate. The nuclei have lost their ability of staining and the tetrads 
become more and more empty (Figs. 16—17). Only a few full pollen 
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grains are to be seen, and these probably originate from the few cases 
of the 0:7 distribution which have a complete set of chromosomes. 

The ripe anthers do not dehisce at all. Their contents consist 
almost entirely of empty pollen grains, which were observed in 
preparations made of crushed anthers and stained with aceto-carmine. 

The female gametes did not function at all. No seeds were obtained 
after open pollination. Artificial crosses with the plant were not made. 
It is possible that under better and more natural conditions some of the 
female gametes might have been able to function. 

The haploid rye plant, described in this paper, had reached full 
development. Those previously described (MUNTZING, 1937), on the 


"&2 


Fig. 15. Second anaphase in side view, six chromosomes dividing in one cell, one 
in the other. — Fig. 16. Tetrad. — Fig. 17. Degenerated tetrads and dyads. — 
Magnification: Figs. 15 and 16, X 2500, Fig. 17, X 330. 


other hand, died already at an early stage in spring. That these ha- 
ploid rye plants were unable to survive is considered by the author 
to be due to the fact that rye is a cross-fertilizer which suffers from 
inbreeding degeneration. The author continues: »At least in part this 
inbreeding degeneration may be caused by unfavourable genes or 
structural differences. In such a case most rye gametes will have »weak 
points» in their constitution, though the resulting zygotes may be 
vigorous on account of a complementary effect. The haploid rye plant 
was a personified sex cell. It is interesting that it revealed the poor 
constitution which is probably characteristic of most rye gametes». 
In this connection it is interesting to note that the present haploid rye 
plant, which survived, is derived from a line of rye that had been inbred 
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for ten years and not, as the earlier ones, from a common rye po- 
pulation. The plants of the inbred line must be almost homozygous 
and do not suffer from inbreeding degeneration. Thus plants from 
this line are much more likely to produce surviving haploids than 
plants from heterozygous populations. 


SUMMARY. 


1. A haploid rye plant with 2n =7 was obtained after heat treat- 
ment (41° C) of the pollinated flower. The treatment was made 21 
hours after pollination. 

2. The haploid plant was reduced in size as compared to diploids. 

3. The course of meiosis is described. At first metaphase there 
were for the most part seven univalents, but in a few cells (about 
3 per cent.) there was one bivalent. The chromosomes were distributed 
at random at first anaphase, without division. Second anaphase is thus 
regular, but shortly after that stage the pollen mother cells begin to 
degenerate. Only a very few of the pollen grains seem to be good. 

4. The haploid rye plant was male sterile, and the anthers did not 


dehisce. 
5. That this haploid plant of rye survived and did not die at an 


early stage, like one described previously, is assumed to be due to the 
fact that it originated from a line of inbred rye. 
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